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Features of wheat (Triticum aestivum L.) inflorescence 
development define its architecture and have an 
impact on yield potential. Wheat lines and forms 
with altered inflorescence morphology are important 
genetic resources for the study on the genetic mecha-
nisms underlying plant developmental programs and 
inflorescence architecture; they are also important 
for practical use to increase productivity. Normally, 
wheat spikelets are arranged in two parallel rows 
along the spike axis. The SCR (screwed spike rachis) 
lines represent a non-standard morphotype, which 
is characterized by a spiral arrangement of spikelets 
along the spiked rachis. The study of the early stages 
of the inflorescence development in SCR-lines using 
light and scanning electron microscopy revealed that 
the spiral arrangement of spikelets were not related to 
changes at the early stage of inflorescence develop-
ment, and resulted from spiral growth of spike rachis 
cells at later stages of spike growth. Thus, the spiral 
arrangement of spikelets in cereal inflorescence may 
have resulted not only from peculiarities of the mutual 
arrangement of spikelet meristems (phyllotaxis), but 
also from cell growth features at later stages of inflo-
rescence growth. It was shown that SCR is inherited 
as a dominant monogenic trait; its expression can be 
modified by genotypic background. The SCR-lines 
characterized using light and scanning electron 
microscopy represent an important genetic resource 

Особенности развития соцветия мягкой пшеницы Triticum aesti-
vum L., колоса, определяют его архитектуру и оказывают влияние 
на показатели продуктивности. Линии и формы пшеницы с изме-
ненной морфологией соцветия являются важным генетическим 
ресурсом как для изучения генетических механизмов, лежащих в 
основе программ развития растений и определяющих их архитек-
туру, так и для практического использования с целью повышения 
урожайности. В норме у пшеницы колоски располагаются двумя 
параллельными рядами вдоль оси колоса, формируя  двурядный 
колос. Линии нестандартного морфотипа SCR (screwed spike rachis) 
мягкой пшеницы характеризуются спиральным расположением 
колосков вдоль колосового стержня. Изучение ранних этапов 
развития соцветия SCR-линий с использованием световой и скани-
рующей электронной микроскопии показало, что спиральное рас-
положение колосков не связано с изменениями или нарушениями 
на ранних этапах развития соцветия при закладке и дифферен-
цировке меристем соцветия и формировании органов соцветия, 
а является следствием особенностей роста клеток колосового 
стержня на более поздних этапах роста колоса. Таким образом, 
обнаружено, что спиральное расположение колосков в соцветии 
злаков может быть обусловлено особенностями не только заклад-
ки и взаимного расположения колосковых меристем соцветия (ти-
пом филлотаксиса соцветия), но и роста клеток на более поздних 
этапах роста соцветия. Показано, что признак SCR наследуется как 
доминантный моногенный. На проявление признака может влиять 
генотипическая среда. Линии морфотипа SCR, охарактеризован-
ные с применением световой и сканирующей электронной микро-
скопии, представляют собой важный генетический ресурс для 
дальнейшего изучения молекулярно-генетических механизмов, 
определяющих архитектуру колоса. Кроме того, они могут быть 
использованы при создании линий и сортов пшеницы с новыми 
типами колоса, например, сочетание SCR и многоколосковости 
может обеспечить больше пространства и освещенности для раз-
вивающихся колосков в составе кластера из множества колосков.
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for further study of the molecular-genetic mechanisms 
determining plant architecture. Furthermore, they can 
be used to develop wheat lines and cultivars with new 
inflorescence phenotypes.

Key words: bread wheat; Triticum aestivum L.; inflores-
cence development; phyllotaxis; scanning electron 
microscopy.

Изучение молекулярно­генетических механизмов, 
лежащих в основе развития цветка и соцветия рас­
тений, – актуальная проблема современной генетики 

развития. Прежде всего, это обусловлено тем, что цветок – 
важнейший репродуктивный орган покрытосеменных 
растений, непосредственно участвующий в процессах 
опыления, оплодотворения и развития зародыша, форми­
рования семян и плодов. Особенности развития соцветия, 
связанные с идентичностью и детерминированностью его 
меристем, а также типом филлотаксиса, определяют его 
архитектуру, от которой зависит число цветков и развитие 
систем проводящих тканей соцветия. У злаков каждый 
цветок дает начало только одной зерновке, и общее число 
фертильных цветков соцветия определяет потенциальное 
число зерновок (Культурная флора СССР, 1979). Структу­
ра проводящей системы соцветия влияет на способность 
растения обеспечивать развивающиеся цветки продук­
тами фотосинтеза и определяет не только их число, но и 
размер. Исследования фенотипических, физиологических, 
молекулярно­генетических аспектов развития соцветия 
широко проводятся во всем мире. Наиболее изученными 
к настоящему времени являются несколько модельных 
видов растений, включая Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 
и два важных сельскохозяйственных вида, рис Oryza sa-
tiva L. и кукуруза Zea mays L. У мягкой пшеницы Triticum 
aestivum L. генетические механизмы, лежащие в основе 
развития соцветия (колоса), изучены в меньшей степени. 

Мягкая пшеница – широко распространенная во всем 
мире важная зерновая культура, повышению урожайности 
которой уделяется большое внимание. Линии и формы 
пше ницы с измененным строением соцветия, колоса 
пред ставляют собой важный генетический ресурс как для 
изучения генетических механизмов, лежащих в основе 
программ развития растений и определяющих их архи­
тектуру, так и для практического использования с целью 
повышения урожайности.

Развитие соцветия у злаков Poaceae начинается с пре­
вращения апикальной меристемы побега, дающей на­
чало листовым примордиям (зачаткам) на вегетативной 
стадии развития, в меристему соцветия. На следующем 
этапе развития появляются латеральные структуры – это 
либо меристемы ветвей соцветия (рис, сорго и др.), либо 
колосковые меристемы (пшеница, рожь, ячмень и др.) 
(Malcomber et al., 2006). Колосковые меристемы пшени­
цы дают начало одиночным сидячим колоскам, которые 
расположены на оси колоса двумя параллельными про­

дольными рядами, формируя двурядный колос пшеницы 
стандартного морфотипа. Развитие в уступах вторичных 
осей, дополнительных колосков или изменение порядка 
взаимного расположения одиночных колосков приводит 
к формированию колосьев нестандартных морфотипов 
(Martinek, Bednar, 1998). Среди линий мягкой пшеницы с 
нестандартными морфотипами наиболее полно изучены 
многоколосковые формы. Детальный анализ особенно­
стей развития линий и форм с дополнительными колоска­
ми с использованием микроскопии, методов классической 
и молекулярной генетики позволил впервые выделить 
гены, ключевые регуляторы развития соцветия пшеницы 
на стадии формирования колоска (Martinek, Bednar, 2001; 
Dobrovolskaya et al., 2009; Добровольская и др., 2014a, б; 
Boden et al., 2015; Dobrovolskaya et al., 2015). Что касается 
линий с измененным порядком расположения одиночных 
сидячих колосков на колосовом стержне, они в настоящее 
время остаются мало изученными.

J. Smoček (1991) создал линии мягкой пшеницы со спи­
ральным колосом на основе материала разного происхож­
дения – формы ZGK 242­82 (бывшая Югославия) и сор та 
Chiarano (Италия). Признак был назван SCR (screwed 
spike rachis). Было показано, что признак SCR стабильно 
наследовался, на его проявление оказывали влияние усло­ 
вия окружающей среды. Различия проявления SCR у 
растений, полученных от разных доноров, были связаны 
с отсутствием (ZGK 242­82) или наличием (Chiarano) 
скручивания колосоножки и различной пенетрантностью 
гена, детерминирующего SCR­фенотип, которая составила 
94 и 60 % у линий, полученных на основе многократного 
самоопыления от доноров ZGK 242­82 и Chiarano. Гене­
тические факторы, определяющие признак SCR, были 
названы Scr1 (ZGK 242­82) и Scr2 (Chiarano).

Дальнейшие исследования проводили на линиях, по­
лученных на основе формы ZGK 242­82; потомки сор та 
Chiarano со спиральным расположением колосков на 
колосовом стержне были, по­видимому, утеряны. Изу­
чение ранних этапов развития колоса морфотипа SCR до 
настоящего времени не проводилось. Спиральное рас­  
положение колосков линии SCR может быть следствием 
изменения филлотаксиса (порядка взаимного располо­
жения органов) колоса. У злаков так же, как и у всех 
цветковых растений, порядок расположения листьев и 
латеральных структур соцветий (филлотаксис) является 
важным сис тематическим признаком. Порядок располо­
жения латеральных структур соцветия может продолжать 
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порядок расположения листьев или отличаться от него. 
Для всех видов семейства злаков характерно очередное об­
разование листовых зачатков под углом 180° друг к другу, 
а латеральные структуры соцветия у большинства видов 
формируются по спирали с меньшим углом (Kellogg et al.,  
2013). Исключением являются представители Pooideae, 
включая пшеницу, ячмень, рожь; у видов этого подсемей­
ства смена филлотаксиса не происходит, что приводит к 
формированию двурядного соцветия (колоса у пшеницы, 
ячменя, ржи) (Bonnett, 1936). E.A. Kellogg с коллегами 
(2013) показали, что такой тип филлотаксиса характе­
рен более чем для 3 000 видов Pooideae и исключением 
является только один вид. Морфология и генетика «пере­
ключения» филлотаксиса интенсивно изучались у куку­
рузы и риса (Ikeda et al., 2005), однако о генетических 
механизмах, регулирующих филлотаксис соцветия видов 
подсемейства Pooideae, известно очень мало (Kellogg et 
al., 2013). Показано, что мутация cul2 (6H) подавляет раз­
витие дополнительных побегов и приводит к изменению 
филлотаксиса соцветия ячменя (Babb, Muehlbauer, 2003), 
однако других данных о генетическом контроле филло­
таксиса видов подсемейства Pooideae в настоящее время 
в литературе нет. Основная причина, по­видимому, – это 
отсутствие форм с измененным филлотаксисом.

Цель настоящего исследования – изучение ранних эта­
пов развития соцветия пшеницы морфотипа SСR со спи­
ральным расположением колосков на колосовом стержне 
с использованием световой и сканирующей электронной 
микроскопии. Полученные результаты важны для понима­
ния генетических механизмов, лежащих в основе развития 
соцветия пшеницы и злаковых в целом.

Материалы и методы 
Объектом исследования послужили линии мягкой озимой 
пшеницы T. aestivum Ruc. 30­11 и Ruc 34­11, полученные 
д­ром П. Мартинеком (Институт сельскохозяйственных 

исследований, г. Кромержиж, Чешская Республика). До­
нором SCR­признака изучаемых линий была форма пше­
ницы ZGK 242­82 (бывшая Югославия). Растения вы­
ращивали в условиях гидропонной теплицы ИЦиГ СО 
РАН (г. Новосибирск) на протяжении двух вегетаций: 
осенне­зимней (октябрь – январь 2015 г.) и весенней (фев­
раль – май 2016 г.).

Развивающиеся соцветия линий Ruc. 30­11 и Ruc. 34­11 
со спиральным расположением колосков на колосовом 
стержне и линии сорта Новосибирская 67 со стандартным 
типом колоса (контроль) вычленяли с использованием 
бинокулярного микроскопа Альтами ПС0745 («Aльтами», 
г. Санкт­Петербург, Россия) из растений, выращенных 
в условиях гидропонной теплицы. Особенности раз­
вития соцветия изучали при помощи стереомикроскопа 
Carl Zeiss SteREO Discovery V12 (Carl Zeiss Microscopy 
GmbH, Германия) и сканирующего электронного микро­
скопа Hitachi TM­1000 (Co. Ltd, Япония) при постоянном 
ускоряющем напряжении 15 кВ и степени разряжения в 
камере для образца 30­50 Па. Растительный материал для 
сканирующей электронной микроскопии не подвергали 
предварительной обработке. Для получения и обработки 
изображений использовали цифровую камеру высокого 
разрешения AxiоCam MRc­5 (Carl Zeiss Microscopy GmbH, 
Германия) и программное обеспечение AxioVision 4.8, а 
также оригинальное программное обеспечение для Hitachi 
TM­1000.

Для изучения типа наследования признака SCR были 
получены гибриды F1 и F2 от скрещивания линии Ruc. 
30­ 11 и мягкой пшеницы сорта Новосибирская 67 (Н67). 
Проводилась визуальная оценка фенотипа колоса рас­
тений родительских линий и гибридов (стандартный 
двурядный колос или колос со спиральным расположе­
нием колосков). Соответствие фактического расщепления 
теоретически ожидаемому оценивали по критерию χ2 
(Рокицкий, 1973). 

Результаты и обсуждение
Колосья растений линий Ruc. 30­11 и Ruc. 34­11, выра­
щенных в условиях гидропонной теплицы, представляли  
SCR­ морфотип, колоски располагались на колосовом 
стержне по спирали. Степень выраженности SCR­при­
знака (скру ченность колоса) у линий была неодинакова, у 
Ruc. 34­11 – более выражена. Колосья растений контроль­
ной линии сорта Новосибирская 67 имели стандартный 
для пшеницы морфотип (рис. 1).

Особенности развития соцветия линий мягкой пше­
ницы SCR были изучены с использованием сканиру­
ющей электронной и световой микроскопии. Анализ 
развивающегося соцветия SCR­линий показал, что на 
самых ранних этапах развития при закладке латеральных 
меристем (у пшеницы это колосковые меристемы, КМ), 
КМ располагались очередно, каждая под углом 180º по 
отношению к предыдущей, и формировали два параллель­
ных ряда (рис. 2). Такой порядок развития латеральных 
меристем характерен для T. aestivum, видов пшеницы 
разного уровня плоидности и для представителей Pooidea 
в целом (Shitsukawa et al., 2009; Kellogg et al., 2013; Dob­
rovolskaya et al., 2015). В отличие от пшеницы у видов со 
спиральным филлотаксисом соцветия каждая последу­

Fig. 1. SCR-morphotype spikes of lines: (a) Ruc. 34-11 and (b) Ruc. 30-11; 
(c) a standard spike of cv. Novosibirskaya 67.

а b c
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Особенности развития соцветия  
SCR-морфотипа мягкой пшеницы

ющая латеральная меристема соцве­
тия развивается под углом меньше 
180º по отношению к предыдущей, в 
результате чего латеральные органы 
располагаются по спирали (Kellogg et 
al., 2013). У пшеницы на следующем 
этапе развития соцветия происходит 
дифференцировка КМ: на периферии 
КМ появляются зачатки органов ко­
лоска, колосковые чешуи (КЧ), далее 
закладываются цветко вые меристемы 
(ЦМ). На следующем этапе развития 
начинается дифференцировка ЦМ, 
первыми становятся различимыми 
зачатки цветковых чешуй (ЦЧ), после 
чего закладываются органы цветка. 
Колосок пшеницы развивается акро­
петально, первыми появляются цвет­
ки, расположенные в базальной части 
колоска, затем рас положенные дис­
тально, а колос развивается от цен­
тральной части к периферии, таким 
образом, колоски, расположенные в 
центральной части колоса, формиру­
ются быстрее. После закладки коло­
сковых меристем развитие соцветия 
SCR­линий проходило по описанной 
выше схеме и не отличалось от разви­
тия соцветий линии пшеницы сорта 
Новосибирская 67, а также других 
линий и сортов пшеницы стандарт­
ных морфотипов, описанных ранее 
(см. рис. 2). 

Все этапы развития соцветия 
SCR­линий пшеницы, связанные с 
закладкой и последующей диффе­
ренцировкой меристемы соцветия, 
колосковых и цветковых меристем, 
не несли изменений. Взаимное рас­
положение колосков у SCR­линий на 
всех этапах морфогенеза соцветия, 
начиная с закладки колосковых ме­
ристем и заканчивая превращением 
меристемы соцветия в меристему тер­
минального колоска, не изменялось и 
соответствовало нормальному типу 
колоса у Новосибирской 67. Ранее 
было показано, что у растений со спи­
ральным филлотаксисом соцветия, 
к которым относится большинство 
видов злаков, включая рис, сорго и 
другие, спиральное расположение 
латеральных меристем соцветия ста­
новится заметным на самых ранних 
этапах развития соцветия, начиная с 
формирования нескольких первых 
латеральных меристем (Kellogg et al., 
2013; Bartlett, Thompson, 2014). 

Идентичность меристем опреде­
ляет тип органов, ко то рым они дают 

начало. Известно, что идентичность мери стем и филлотаксис тесно связа ны 
между собой, и часто смена идентичности меристем сопровождается изме­
нением филлотаксиса (Bartlett, Thompson, 2014). Более того, показано, что у 
мутантов как одно­, так и двудольных растений существенные нарушения 
развития меристем (и идентичности, и детерминированности) вызывают 
смену филлотаксиса; примером могут служить мутанты lfy арабидопсис, у 
которых конверсия базальных цветков во вторичные генеративные побеги 
сопровождается сменой филлотаксиса (Weigel et al., 1992); двойные мутанты 
кукурузы bde zag1 и ifa1 ids, у которых происходит превращение детерми­
нированных цветковых или колосковых меристем в меристемы вторичных 
осей соцве тия, что также сопровождается сменой филлотаксиса (Laudencia­
Chingcuanco, Hake, 2002; Thompson et al., 2009). В нашем исследовании не 
обнаружено изменений идентичности и/или детерминированности меристем 
развивающихся соцветий SCR­линий. 

Таким образом, морфологические особенности изуча емых SCR­линий не 
являются следствием изменений морфогенеза соцветия (нарушений идентич­
ности, детерминированности меристем, изменения филлотаксиса), а связаны 
с особенностями роста клеток колосового стерж ня на более поздних этапах 
роста колоса. Данные из менения детерминированы генетически, как было 
показано ранее (Smoček, 1991) и подтверждено результатами настоящего ис­
следования. Гибриды поколения F1, полученные при скрещивании линий SCR 
и Н67, имели колос морфотипа SCR, а в поколении F2 наблюдали расщепление 
110 растений со спиральным ко ло сом: 42 растения с колосом стандартного 
типа, что соответствовало расщеплению 3 : 1 (χ2 = 0.010 (df = 1), 0.9 < p < 0.975), 
следовательно, SCR наследуется как доминантный моногенный признак. На 
степень проявления SCR­фентипа влияют факторы окружающей среды, как 
было показано ранее (Smoček, 1991), и генотипическая среда, как обнаружено 
в настоящем исследовании, так как линии пшеницы Ruc. 30­11 и Ruc. 34­ 11, 
у которых ген Scr1, полученный от одного и того же донора признака SCR, 
функционирует в разной генотипической среде, различаются степенью вы­
раженности SCR­признака.

Линии морфотипа SCR, охарактеризованные с использованием све товой и 
сканирующей электронной ми кроскопии, представляют собой уникальный 
генетический ресурс для дальнейшего изучения молекулярно­генетических 
механизмов, определяющих архитектуру колоса. Кроме того, SCR­линии 

Fig. 2. Developing inflorescence of the SCR-morphotype. Scanning electron microscopy images 
of a Ruc. 30-11 inflorescence: (a) at the early floret differentiation stage, (b, c), stage of terminal 
spikelet differentiation. 
IM, inflorescence meristem; SM, spikelet meristem; FM, floral meristem; FOP, flower organ primordia;  
G, glume; L, lemma, TS, differentiating terminal spikelet.
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инте ресны с точки зрения создания форм пшеницы с 
новыми морфотипами колоса, например, при получении 
форм с увеличенным числом колосков в уступе колоса 
в сочетании с SCR, при этом спиральное расположение 
колосков обеспечивает больше пространства и освещен­
ности для развивающихся колосков в составе кластера, 
что может способствовать увеличению размера зерновок 
у многоколосковых форм. 
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