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В течение 5 лет была проведена серия опытов по использованию γ-облучения женского гаметофита яро-
вой мягкой пшеницы перед отдаленной гибридизацией с кукурузой с целью изучения влияния изменяющегося 
при облучении в различных дозах гормонального фона растений на разрастание завязей после опыления 
кукурузой. Установлены оптимальные сроки проведения работ по кастрации, облучению и опылению пыльцой 
кукурузы. Сделан вывод о необходимости проведения таких опытов в контролируемых условиях климокамеры, 
чтобы избежать дополнительных стрессов в период оплодотворения и развития зародыша. При γ-облучении 
в диапазоне доз от 3 до 15 Гр отмечены наилучшие результаты разрастания завязей (7,89–11,30 % разросших-
ся завязей). Установлено изменение уровня различных фитогормонов и возможное влияние этих изменений 
на завязываемость и рост завязей – потенциальных источников гаплоидных и апомиктично развитых геноти-
пов. Отмечено, что для вариантов с наилучшими показателями разросшихся завязей характерно повышение 
значений соотношений салициловая кислота / индол-3-уксусная кислота и салициловая кислота / абсцизовая 
кислота по отношению к этим же значениям до облучения. 
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Over a period of 5 years, there was conducted a series of trials on the use of γ-irradiation of the female game-
tophyte of spring common wheat before remote hybridization with maize to study the effect of the phytohormonal 
changes during irradiation at various doses on ovaries’ growth after pollination with maize. Optimal timing of work 
on castration, irradiation, and pollination with maize pollen were established. It has been concluded that it is necessary 
to conduct such experiments in controlled conditions of a climatic chamber to avoid additional stress during fertiliza-
tion and development of an embryo. The best results in ovaries’ growth were obtained (7.89–11.30 % of developed 
ovaries) with γ-irradiation in the dose from 3 to 15 Gy. There have been found changes in the level of various phyto-
hormones and the possible influence of these changes on ovaries’ setting and growth, as potential sources of haploid 
and apomictically developed genotypes. The variants with the best indicators of developed ovaries are characterized 
by an increase in the ratio values of the salicylic acid/indole-3-acetic acid and salicylic acid/abscisic acid in relation 
to the same values before irradiation.

Keywords: common wheat, maize, gamma irradiation, phytohormones, female gametophyte, ovaries.

Введение. Получение гаплоидов может 
способствовать ускорению процессов соз-
дания константного материала и новых сор-
тов сельскохозяйственных культур. Одним 
из подходов получения гаплоидов у Triticum 
aestivum является отдаленная гибридизация 
с кукурузой (Zea mays L.), декоративным про-
со (Pennisetum glaucum (L.) R. Br.), лукович-
ным ячменем (Hordeum bulbosum L.) или сорго 
(Sorghum bicolor (L.) Moench) с последующей се-
лективной элиминацией хромосом опылителя. 
При скрещивании мягкой пшеницы с кукурузой 
возникновение гаплоидных зародышей проис-
ходит с частотой от 4,5 до 20,0 % от числа опы-
ленных цветков (Дьячук и др., 2019). Однако 
в течение ряда лет в ФИЦ «Немчиновка» оста-
ются неэффективными эксперименты по созда-
нию гаплоидов мягкой пшеницы при опылении 
пыльцой кукурузы, в связи с чем возникла не-
обходимость в поиске новых подходов к полу-
чению гаплоидов c использованием отдален-
ной гибридизации (Воронов и др., 2023). 

Изучение развития гаплоидных зароды-
шей овса показало, что морфоанатомические 
модификации гаплоидных эмбрионов сопро-
вождались крайне низким уровнем эндоген-
ных ауксинов, более высоким по сравнению 
с зиготными эмбрионами содержанием ци-
токининов, десятикратным увеличением со-
отношения цитокининов и ауксинов, а также 
более высокими значениями отдельных гиб-
береллинов в одном из двух исследованных 
сортов (Dziurka et al., 2022). Сравнение фито-
гормональных профилей в завязях овса с за-
родышем и без показало значительно более 
высокое суммарное содержание индол-3- 
уксусной кислоты, зеатина и кинетина в завя-
зях с зародышами и отсутствие различий в кон-
центрации гиббериллинов и стресс-гормонов 
(абсцизовая, салициловая, жасмоновая кисло-
ты) (Dziurka et  al., 2019). Учитывая, что разви-

тие растений регулируется фитогормонами, 
а стрессовые воздействия приводят к измене-
ниям гормонального баланса (Wani et al., 2016; 
Roychoudhury and Aftab, 2021), было решено 
применить в качестве стрессового фактора ио-
низирующее излучение. Таким образом, с це-
лью изменения гормонального фона в сторону, 
наиболее благоприятную для оплодотворения 
и получения гаплоидов, женский гаметофит 
мягкой пшеницы был подвергнут γ-облучению 
(Воронов и др., 2023). 

В работе Битаришвили с соавторами было 
исследовано влияние γ-облучения семян ячме-
ня сорта Нур в широком диапазоне доз (4–50 Гр) 
на содержание эндогенных фитогормонов: ин-
долилуксусной кислоты, индолилмасляной 
кислоты, зеатина, абсцизовой кислоты и их со-
отношения в динамике прорастания с третье-
го по седьмой день и показано, что облучение 
в дозе 50 Гр приводило к увеличению содержа-
ния абсцизовой кислоты при уменьшении кон-
центраций остальных гормонов. Облучение 
в дозах 4–20 Гр меняло соотношение фитогор-
монов за счет снижения уровня абсцизовой 
кислоты и увеличения содержания индолилук-
сусной и индолилмасляной кислот и зеатина 
(Битаришвили и др. 2018). 

Таким образом, цель исследований заклю-
чается в оценке влияния γ-облучения женско-
го гаметофита на содержание основных фи-
тогормонов и на разрастание завязей мягкой 
пшеницы после опыления пыльцой кукурузы. 
Основными фитогормонами были выбраны 
ауксины индол-3-уксусная и индолилмасля-
ная кислоты, цитокинин зеатин, гибберелловая 
кислота, антагонист гибберелловой кислоты 
и гормон, контролирующий адаптивные реак-
ции на стресс – абсцизовая кислота и защит-
ный фитогормон – салициловая кислота. 

Материалы и методы исследований. 
В качестве объекта исследования использо-
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вали сорт Родина яровой мягкой пшеницы. 
Растения выращивали в вегетационных сосу-
дах: зимой 2019/2020 г. в теплице при искус-
ственном освещении, а в 2020–2023 гг. весной 
и летом на стеллажах при естественной инсо-
ляции и температурах. Для совпадения сро-
ков цветения пшеницы и кукурузы семена ку-
курузы высевали также в сосудах, но в более 
ранние сроки (на 30 дней раньше пшеницы). 
Кастрацию колосьев проводили в максималь-
но короткие сроки (за 2–6 дней в зависимости 
от числа растений и времени их выколашива-
ния). После удаления всех пыльников из цвет-
ков каждый колос помещали в пергаментный 
изолятор, на котором фиксировалась дата ка-
страции, число прокастрированных цветков 
и в дальнейшем – дата опыления (Воронов 
и др., 2023). 

На следующий день после окончания ка-
страции растения подвергались γ-облучению 
на уникальной научной установке ГУР-120 
(источник – 60Co, НИЦ «Курчатовский институт» – 
ВНИИРАЭ) в дозах 1–30 Гр с мощностью дозы 60 
Гр/час. Перед и сразу после облучения образ-
цы молодых листьев кастрированных растений 
одного сосуда (3–5 образцов на эксперимен-
тальное условие) фиксировались в жидком азо-
те для определения содержания основных фи-
тогормонов: индол-3-уксусной кислоты (IAA), 
индолилмасляной кислоты (IBA), гибберелло-
вой кислоты (GA), зеатина (Zeatin), абсцизо-
вой кислоты (ABA) и салициловой кислоты (SA). 
После облучения проводили принудительное 
опыление зрелой пыльцой кукурузы, оставляя 
в каждом цветке по пылящему пыльнику. Учет 
разросшихся завязей проводили на седьмой–
десятый день после опыления. В эксперименте 
2022 г. на двадцатый день после опыления про-
вели вторичный подсчет завязей.

Качественное и количественное опре-
деление фитогормонов проводили на высо-
коэффективном жидкостном хроматографе 
Shimadzu LC-30 Nexera (Япония) с диодно-ма-
тричным детектором SPD-M20A (Shimadzu, 
Япония). Полученные данные обрабатывали 
с помощью LabSolutions (Shimadzu, Япония). 

Статистическую значимость различий 
до и после облучения оценивали с помощью 
критерия Уилкоксона для связных выборок 
(Wilcoxon signed-rank test) после подтвержде-
ния необходимости применения непараме-
трических подходов при выполнении теста 
Шапиро–Уилка (R версия 4.3.3 от 2024-02-29). 
Для корреляционного анализа был использо-
ван метод ранговой корреляции Спирмена. 

Разница содержания гормонов в растениях 
рассчитана по формуле (1): 

	 � (1)

где обл. – содержание гормона в образце пос-
ле облучения, мг/г; конт. – содержание гормона 
в образце до облучения, мг/г.

Результаты и их обсуждение. Зимой 
2019/2020 г. провели пилотный эксперимент, 
облучив колосья в дозах 15, 20 и 25 Гр. При вы-
боре доз учитывали, что женский гаметофит 
более устойчив к облучению, чем мужской 
(Pienaar et al., 1973). Небольшая выборка из 40 
растений позволила за два дня провести ка-
страцию, облучить растения на четвертый день, 
опылить цветки на девятый день после кастра-
ции и оценить разрастание завязей на седьмой 
день после опыления (табл. 1). Все процедуры 
были проведены в короткий шестнадцатиднев-
ный срок (Воронов и др., 2023).

Таблица 1. Доля разросшихся завязей и сдвиги в концентрациях фитогормонов  
в кастрированных растениях яровой мягкой пшеницы  

после облучения женского гаметофита и опыления пыльцой кукурузы (2019–2023 гг.)
Table 1. The proportion of developed ovaries and shifts in the concentrations of phytohormones 

in emasculated spring bread wheat plants  
after irradiation of the female gametophyte and pollination with maize pollen (2019–2023)

Доза, Гр Число 
растений

Число 
кастрированных 

цветков
Разросшиеся завязи Изменения гормонального 

фона к контролю до облучения

зима 2019–2020, теплица (&)
15 12 222 25 шт. 11,3 % < IAA, IBA, > SA
20 16 290 9 шт. 3,1 % < ABA, > SA, GA
25 12 258 8 шт. 3,4 % < IAA, IBA, ABA, > SA

2020 г., сосуды, естественная инсоляция
5 30 784 4 шт. 0,51 % > Zeatin

10 22 584 0 шт. 0 %
15 23 633 2 шт. 0,31 % > ABA, IAA, IBA, GA, SA
20 25 648 0 шт. 0 %
25 29 756 0 шт. 0 %

контроль без облучения 19 526 0 шт. 0 %
2021 г., сосуды, естественная инсоляция

5 31 662 56 шт. 8,45 % > IAA
10 30 645 59 шт. 9,15 % > SA, Zeatin
15 26 663 11 шт. 1,66 % > SA
30 19 578 20 шт. 3,46 % > IAA

контроль без облучения 30 432 17 шт. 3,94 %
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В пилотном эксперименте (2019/2020 г.) 
наилучшие результаты по разросшимся завя-
зям (11,3 %) показали растения, облученные 
в дозе 15 Гр. У этих растений отмечено уве-
личение содержания салициловой кислоты 
и уменьшение индолилмасляной и индол-3- 
уксусной кислот. Для всех вариантов пилотного 
опыта наблюдали общую тенденцию формиро-
вания разросшихся завязей: разрастание тка-
ней завязей происходило чаще в цветках ниж-
них колосков колоса, то есть физиологически 
более молодых и позднее цветущих. Сделан 
вывод, что в дальнейших экспериментах вре-
мя от кастрации до облучения и от облучения 
до опыления чужеродным видом необходимо 
максимально сократить для повышения жиз-
неспособности завязей. Оптимально кастра-
цию колосьев следует проводить в течение 
2–3-х дней, облучение растений следует про-
водить на третий день после начала кастрации 
колосьев, а опыление – сразу после облучения. 
Выполнение этих условий может повысить ча-
стоту разросшихся завязей – потенциальных 
источников гаплоидных растений. Второй вы-
вод, который сделан после этого предвари-
тельного опыта: необходимость запланиро-
вать дополнительные варианты облучения 
колосьев в дозах 5 и 10 Гр (Воронов и др., 2023).

В эксперименте 2020 г. в течение трех дней 
были прокастрированы 148 растений. На тре-
тий день после кастрации колосья были облуче-
ны в пяти дозах в диапазоне 5–25 Гр. Задержка 
цветения кукурузы привела к более позднему 
опылению цветков. К этой процедуре присту-
пили только на пятый день после облучения. 
Изменение уровня отдельных фитогормонов 
в растениях до и после облучения (рис. 1,A), 
по-видимому, не было связано с наблюдаемой 
частотой разросшихся завязей, так как отме-

чено редкое разрастание завязей только в до-
зах 5 и 15 Гр (табл. 1). У растений, облученных 
в дозе 5 Гр, отмечено снижение концентраций 
всех исследованных гормонов, кроме цитоки-
нина зеатина, концентрация которого выросла 
на 138 %. При дозе 15 Гр отмечено увеличение 
всех исследованных гормонов, кроме зеатина 
(рис. 1, A). 

Корреляционный анализ данных изме-
нения содержания фитогормонов в образ-
цах 2020 г. после облучения (вне зависимости 
от дозы облучения) показал статистически зна-
чимую положительную корреляцию средней 
силы между содержанием индол-3-уксусной 
и салициловой кислот (rho = 0,64, р = 0,01).

Летом 2021 г. пшеница выколашивалась 
не одновременно, поэтому период кастрации 
колосьев растянулся на 6 дней (с 25 по 30 мая). 
Облучение растений провели на следующий 
день после окончания кастрации (1 июня) 
в дозах 5, 10, 15 и 30 Гр, а опыление кукуру-
зой – только на 7–13-й день после кастрации, 
то есть не в оптимальные сроки, когда все цвет-
ки в колосках открыты и часть завязей подсы-
хает. В растениях, облученных в дозах 5 и 10 Гр, 
отмечено повышенное разрастание завязей 
более чем в 2 раза по сравнению с вариантом 
без облучения (табл. 1) (Воронов и др., 2023). 
Для варианта облучения 5 Гр отмечено увели-
чение содержания индол-3-уксусной кислоты 
(на 66 %), а для 10 Гр – салициловой кислоты  
(на 56 %) и зеатина (на 73 %) (рис. 1, B).

Корреляционный анализ данных измене-
ний в концентрациях гормонов в образцах 
после облучения вне зависимости от дозы об-
лучения показал статистически значимую по-
ложительную корреляцию средней силы меж-
ду индол-3-уксусной и абсцизовой кислотами 
(rho = 0,58, р = 0,05).

Продолжение табл. 1

Доза, Гр Число 
растений

Число 
кастрированных 

цветков
Разросшиеся завязи Изменения гормонального 

фона к контролю до облучения

2022 г., сосуды, естественная инсоляция
на 7-8-й дни 

после опыления
на 20-й день 

после опыления
5 31 1003 14 шт. 1,39 % 24 шт. 2,39 % > ABA*, SA*

10 23 988 12 шт. 1,56 % 16 шт. 1,61 % < GA, IBA, zeatin
15 28 1065 10 шт. 0,93 % 20 шт. 1,87 % < ABA*, IBA*, SA*
30 25 873 8 шт. 0,91 % 14 шт. 1,60 % > SA*

Контроль без облучения 14 415 0 шт. 0 % 0 шт. 0 %
2023 г., сосуды, естественная инсоляция

1 21 644 15 шт. 2,33 % > GA, < Zeatin
2 24 731 27 шт. 3,69 % < IAA#, IBA#

3 19 532 42 шт. 7,89 % < IAA, > IBA
5 25 736 43 шт. 5,84 % < IAA#, > IBA#, GA

Контроль без облучения 10 253 9 шт. 3,55 %

Примечания. & – Ограниченная выборка не позволила провести статистическую обработку данных. 
< – уменьшение содержания после облучения; > – увеличение содержания после облучения.
* – статистически значимые изменения, по отношению к концентрации в этих же растениях до облучения 
(p ≤ 0,05 по Wilcoxon signed-rank test). 
# – изменения по отношению к концентрации в этих же растениях до облучения на уровне статистической 
тенденции (р = 0,06 по Wilcoxon signed-rank test).
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Рис. 1. Разница содержания гормонов в кастрированных растениях яровой мягкой пшеницы  
до и после облучения в эксперименте А (2020 г.), В (2021 г.),  

представленная как разность содержания гормона после и до облучения к содержанию до облучения, 
принятому за 100 %. Ось y – разница, % (median, iqr); ось x – доза, Гр. GA – гибберелловая кислота,  

ABA – абсцизовая кислота, IAA – индол-3-уксусная кислота, IBA –индолилмасляная кислота,  
SA – салициловая кислота, Zeatin – зеатин

Fig. 1. The difference in hormone content in emasculated spring common wheat plants  
before and after irradiation in the trial A (2020), B (2021),  

presented as the difference in hormone content after and before irradiation to the content before irradiation,  
taken as 100 %. Y axis – difference, % (median, iqr); x-axis – dose, Gy. GA – gibberellic acid,  

ABA – abscisic acid, IAA – indole-3-acetic acid, IBA – indolylbutyric acid,  
SA – salicylic acid, Zeatin – zeatin
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В 2022 г. все процедуры были выполнены 
в самые короткие сроки. Кастрация колосьев 
длилась три дня. Растения были облучены 
на следующий день после кастрации в дозах 
5, 10, 15 и 30 Гр. На третий день после облуче-
ния за 2 дня провели опыление цветков. Таким 
образом, самые важные этапы гибридизации 
выполнены за 9 дней, когда завязи были физи-
ологически молодыми. Однако в период пос-
ле опыления температура воздуха поднялась 

до 25–31˚С (под пергаментными изоляторами 
температура была еще выше), что могло нега-
тивно повлиять на развитие зародышей и рост 
зерновки. Разросшиеся завязи считали дваж-
ды: на 7–8-й (рис. 2, А) и на 20-й день после опы-
ления. При втором учете отмечали также тро-
нувшиеся в рост, но засохшие завязи (рис. 2, В), 
которые визуально были вдвое больше нео-
плодотворенных (Воронов и др., 2023). 

 

Рис. 2. А – разросшиеся завязи после опыления кукурузой (слева) и неоплодотворенные завязи (справа); 
B – завязавшиеся зерновки, зерновки с невыполненным эндоспермом и развивающиеся зерновки, 

остановившиеся в росте на разных стадиях (доза 30 Гр)
Fig. 2. A – the developed ovaries after pollination by corn (left) and unfertilized ovaries (right);  

B – formed caryopses, caryopses with unfulfilled endosperm and developing caryopses  
that have stopped growing at different stages (dose of 30 Gy)

A B

В группе облучения в дозе 5 Гр отмечена 
максимальная доля завязываемости (2,39 %), 
которая, однако, не отличалась контраст-
но от других групп, а только от контрольных 
растений, в которых не обнаружили завязей 
ни на восьмой, ни на двадцатый день наблю-
дений (табл. 1). Наиболее выраженные измене-
ния фитогормонального баланса проявились 
у растений, облученных в дозе 5 Гр, в виде ста-
тистически значимо повышенных концентра-
ций абсцизовой и салициловой кислот, а в ва-
рианте 15 Гр – в виде статистически значимого 
снижения уровней абсцизовой и салициловой 
кислот, а также индолилмасляной кислоты 
(рис. 3, A). 

Корреляционный анализ (рис. 4) получен-
ных данных по изменению концентрации фи-
тогормонов после облучения вне зависимости 
от дозы облучения показал статистически зна-
чимую положительную корреляцию средней 
силы между абсцизовой и салициловой кис-
лотами (rho = 0,54, р < 0,05), между абсцизо-
вой кислотой и зеатином (rho = 0,58, р < 0,05) 
и между зеатином и гибберелловой кислотой 
(rho = 0,45, р = 0,05).

В связи с противоречивыми результатами 
предшествующих экспериментов в экспери-
менте 2023 г. было решено изучить влияние 
малых доз облучения (1, 2, 3 и 5 Гр) на разрас-
тание завязей (табл. 1). Наибольшая доля раз-
росшихся завязей пришлась на дозы 3 и 5 Гр 
(в 2,2 и 1,6 раза больше, чем в контроле, соот-

ветственно). В обеих дозах отмечено сниже-
ние концентрации индол-3-уксусной кислоты 
(на 82,5 % у растений, облученных в дозе 3 Гр 
и на 47 % – 5 Гр) в сочетании с увеличением 
уровня индолил-3-масляной кислоты (на 203 % 
в дозе 3 Гр и 68 % в дозе 5 Гр), а в дозе 5 Гр – еще 
и увеличение содержания гибберелловой кис-
лоты (на 66 % (рис. 3, В)).

Корреляционный анализ данных измене-
ния содержания фитогормонов в образцах 
после облучения вне зависимости от дозы об-
лучения показал статистически значимую по-
ложительную корреляцию средней силы меж-
ду индолил-3-масляной кислотой и зеатином 
(rho = 0,47, р = 0,05).

В целом после облучения в более высоких 
дозах (10–30 Гр) отмечено повышение уровня 
салициловой кислоты (табл. 1, эксперименты 
2019–2021 гг.). Этот гормон смягчает послед-
ствия воздействия ионизирующим излучени-
ем у проростков пшеницы за счет модуляции 
системы антиоксидантной защиты (Colak et al., 
2021). Экзогенная обработка салициловой кис-
лотой значительно улучшала рост растений 
и фотосинтетическую активность, а также ре-
гулировала вызванное γ-облучением накопле-
ние осмолитов (Colak et al., 2021). В то время 
как низкие концентрации салициловой кисло-
ты усиливают антиоксидантную способность 
растений, высокие концентрации способству-
ют гибели клеток или восприимчивости к абио-
тическим стрессам (Jumali et al., 2011). 
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Рис. 3. Разница содержания гормонов в кастрированных растениях яровой мягкой пшеницы  
до и после облучения в эксперименте А (2022 г.), В (2023 г.), представленная как разность содержания 

гормона после и до облучения к содержанию до облучения, принятому за 100 %.  
Ось y – разница, % (median, iqr); ось x – доза, Гр; * – статистически значимая разница по отношению  
к содержанию фитогормона до облучения в этих же растениях (p ≤ 0,05; Wilcoxon signed-rank test);  
# – статистическая тенденция (p ≤ 0,1). GA – гибберелловая кислота, ABA – абсцизовая кислота,  

IAA – индол-3-уксусная кислота, IBA –индолилмасляная кислота, SA – салициловая кислота, Zeatin – зеатин
Fig. 3. The difference in hormone content in emasculated spring common wheat plants  

before and after irradiation in the trial A (2022), B (2023), presented as the difference in hormone content  
after and before irradiation to the content before irradiation, taken as 100%.  

Y axis – difference, % (median, iqr); x-axis – dose, Gy; * – statistically significant difference  
in relation to the phytohormone content before irradiation in the same plants (p ≤ 0.05; Wilcoxon signed-rank test);  

# – statistical tendency (p ≤ 0.1). GA – gibberellic acid, ABA – abscisic acid, IAA – indole-3-acetic acid,  
IBA – indolylbutyric acid, SA – salicylic acid, Zeatin – zeatin
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Рис. 4. Матрица корреляции разницы содержания фитогормонов после облучения в эксперименте 2022 г.  
(по критерию Спирмена): * – статистически значимые коэффициенты корреляции (при р < 0,05);  

** – коэффициенты корреляции на уровне статистической тенденции (0,05 < р < 0,075)
Fig. 4. Correlation matrix for the difference in the content of phytohormones after irradiation in the trial in 2022  

(according to Spearman’s criterion): * – statistically significant correlation coefficients (at p < 0.05);  
** – correlation coefficients at the level of statistical tendency (0.05 < p < 0.075)

При более низких дозах облучения (≤ 5 Гр) 
отмечена модуляция ауксина IAA и его пред-
шественника IBA (табл. 1, эксперименты 2023 
и 2021 гг.). Индол-3-уксусная кислота являет-
ся одним из наиболее многофункциональных 
фитогормонов, участвующих не только в росте 
и развитии растений, но она также необходима 
для регулирования роста и координации сиг-
налинга в условиях стресса (Kazan, 2013). 

При изучении соотношения фитогормо-
нального баланса до и после облучения в ва-

риантах с наилучшими показателями разрос-
шихся завязей было отмечено повышение 
значений соотношений SA/IAA и SA/ABA пос-
ле облучения растений по отношению к этим 
же значениям до облучения (табл. 2). При этом 
уровень соотношений фитогормонов-антаго-
нистов Zea/IAA сохранялся на одном уровне 
как до, так и после облучения и отмечался оди-
наковый или пониженный уровень антагони-
стов Zea/ABA и GA/SA.

Таблица 2. Соотношения исследованных фитогормонов  
в вариантах экспериментов с наилучшими показателями разросшихся завязей  

у кастрированных растений яровой мягкой пшеницы до и после облучения
Table 2. Ratios of the studied phytohormones  

in the variants of trials with the best indicators of developed ovaries  
in emasculated spring common wheat plants before and after irradiation

Дозы, Гр Год SA/IAA ABA/IAA IAA/IBA GA/IAA Zea/IAA SA/Zea Zea/ABA GA/SA SA/ABA
5; 10 2021 * # * & # * & & *

5 2022 * & & & # # # & *
3; 5 2023 * * & * # # # # *

Примечание. # – значение соотношения у растений после облучения примерно соответствует растениям 
до облучения; & – значение соотношения у растений после облучения ниже, чем у растений до облучения; 
* – значение соотношения у растений после облучения выше, чем у растений до облучения.

Являясь сигнальной молекулой, салицило-
вая кислота реагирует как на внутренние, так 
и на внешние сигналы и регулирует последую-
щую экспрессию генов в различных биологиче-
ских процессах. Известно, что концентрация SA 
резко возрастает на ключевых этапах диффе-

ренциации, таких как формирование однопо-
лых женских цветков, прорастание пыльцы, уд-
линение пыльцевой трубки и развитие завязи 
после оплодотворения (Luo et al., 2022). При из-
учении эндогенного гормонального профиля 
гаплоидных эмбрионов овса, полученных в ре-
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зультате опыления пыльцой кукурузы, была от-
мечена значимая положительная корреляция 
между содержанием салициловой кислоты 
и успешностью при индукции удвоенных га-
плоидов (Dziurka et al., 2019). Содержание са-
лициловой кислоты было статистически зна-
чимо более высоким в гаплоидных эмбрионах 
по сравнению с зиготными эмбрионами двух 
сортов овса (Dziurka et al., 2022). 

Накопление салициловой кислоты по срав-
нению с уровнями ауксинов и абсцизовой кис-
лоты в ранний период после облучения, скорее 
всего, как защитный ответ растения на стресс, 
запускает пока неизвестные механизмы, спо-
собствующие развитию индуцированных апо-
миктов.

Выводы. Следует отметить, что γ-облуче-
ние женского гаметофита в кастрированных 
растениях яровой мягкой пшеницы повыша-
ет процент разрастания завязей после опыле-
ния пыльцой кукурузы. Наилучшие результаты 
разрастания завязей отмечены после облуче-
ния в дозах: 15 Гр (зима 2019/2020, теплица), 
5 и 10 Гр (2021 г., сосуды, естественная инсоля-
ция), 5 Гр (2022 г., сосуды, естественная инсоля-
ция), а также 3 и 5 Гр (2023 г., сосуды, естествен-
ная инсоляция). 

Для γ-облучения кастрированных растений 
яровой мягкой пшеницы с целью увеличения 

частоты разросшихся завязей после опыления 
женского гаметофита пыльцой кукурузы пред-
лагается диапазон доз 3–15 Гр при мощности 
дозы 60 Гр/ч. Отмечено, что у вариантов с наи-
лучшими показателями разросшихся завязей 
у кастрированных растений пшеницы после 
облучения и опыления пыльцой кукурузы ха-
рактерно повышение значений соотношений 
SA/IAA и SA/ABA по отношению к этим же зна-
чениям до облучения.

Комплексность механизмов регуляции фи-
тогормонального баланса в развитии растений 
в репродуктивной фазе диктует необходимость 
в дальнейших исследованиях влияния изме-
няющегося после облучения гормонального 
фона на развитие завязей, так как перекрест-
ные взаимодействия фитогормонов имеют ре-
шающее значение для восприятия и передачи 
сигналов. Новые знания смогут пролить свет 
на механизмы, способствующие развитию ин-
дуцированных апомиктов.

Финансирование. Часть исследований 
проведена в рамках Государственного зада-
ния «Исследования воздействия радиации 
на процессы жизнедеятельности растений, жи-
вотных и микроорганизмов на генетическом, 
молекулярном и клеточном уровне с приме-
нением современных методов» (№ 5ф.6.3), 
НИЦ «Курчатовский институт» – ВНИИРАЭ.
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