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УДК 581.114:633.113 
Биологические науки 
 
В статье излагается фактический материал по сопоставлению особенностей морфогенеза видов расте-
ний – носителей генома Ab – дикорастущего вида D. villosum и видов пшеницы T. boeoticum и T. monococcum. 
Многолетний анализ морфогенеза сравниваемых видов подтверждает родственную близость дикорасту-
щего вида D. villosum и видов T. boeoticum и T. monococcum подрода Boeoticum рода Triticum. 
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DASYPYRUM VILLOSUM (L.) CANDARGY – ПОТЕНЦИАЛЬНЫЙ ДОНОР ГЕНОМА Ab ПШЕНИЦ© 
 

Исследование биологии и морфогенеза родичей пшеницы, как и их геномных связей, чрезвычайно важно 
для установления эволюционного пути культурных форм Triticum. 

Род Triticum L. включает геномы Au, Ab, B, D, G. Из них собственно пшеничными являются геномы Au и 
Ab. Донором геномов B, D, G считают род Aegilops L. Донором генома B, по-видимому, явился Ae. 
longissima, генома D – Ae. tauschii и генома G – Ae. speltoides. 

Вопрос о донорстве генома А долго оставался дискуссионным. В настоящее время установлено, что 
донором генома Au (подрод Triticum) является предок современного T. urartu или близкая к нему форма 
[1; 2; 3; 13; 14], а донором генома Аb у видов подрода Boeoticum стал T. boeoticum [3; 13; 14]. Аналогич-
ный геном Ab был выявлен у Dasypyrum villosum [10; 12]. Поэтому на род Dasypyrum в последнее время 
обращено особое внимание. 

Род Dasypyrum (Coss. et Dur.) Borb. (Maire) принадлежит подтрибе Triticinae трибы Triticeae, как и роды 
Triticum L., Secale L., Hordeum L., Aegilops L. Это – однолетние травы. 

Род Dasypyrum (Coss. et Dur.) Borb. филогенетически, очевидно, более древний в сравнении с родом 
Triticum L., так как представлен монотипными сериями и не получил дальнейшего эволюционного развития 
на полиплоидном уровне. Род Dasypyrum представлен лишь двумя родственными видами: D. hordeaceum 
(Gross. et Dur.) Maire, произрастающим только в Северной Африке (Алжир), и D. villosum (L.) Candargy, – 
синоним Haynaldia villosum (L.) Schur. – широко распространенным на юге Европы и России. Последний и 
являлся, наряду с T. boeoticum и T. monococcum, объектом наших исследований с 1994 по 2010 гг. 

Исследование геномного родства D. villosum с некоторыми видами родов Triticum L. и Aegilops L. было 
впервые проведено В. Г. Конаревым и В. М. Чмелевым [3; 11] по белкам семян с использованием моноспе-
цифических иммунных сывороток на геномоспецифические белки геномов Ab – T. boeoticum и 
T. monococcum, Аu – T. urartu, геномов B – Ae. longissima и D – Ae. Tauschii. В белках семян дикорастущего 
D. villosum иммунологически выявлено наличие антигенов специфических белков генома Ab T. boeoticum и 
T. monococcum. 

Цитологический анализ показал также близость морфологического строения хромосом D. villosum, 
T. boeoticum. T. monococcum, T. sinskaja. По строению колоса (расположению колосков в нем) D. villosum 
сходен с видом T. sinskaja A. Filat. et Kurk., входящим в подрод Boeoticum [12]. При сравнении отдельных 
признаков D. villosum с признаками видов пшениц подрода Boeoticum у всех из них отмечаются иммунитет к 
грибным болезням и высокое качество зерна, что также указывает на их филогенетическую близость. 

Исходя из этих фактов о наличии генетического родства между геномом Ab T. boeoticum и T. monococcum 
и таковым у D. villosum, проф. Л. В. Семенова делает вывод, что этот дикий вид является донором генома Ab 
пшеницы [9; 10]. 

Колосковый материал D. villosum был получен нами от сотрудника ВИРа Л. В. Семеновой в 1994 и 
2004 гг. Посевы проводили на Звенигородской биостанции и в ботаническом саду МГУ. 

Образ жизни D. villosum – озимый, форма – однолетняя, отличается засухоустойчивостью, устойчиво-
стью к грибным болезням, высоким содержанием белка в зерновках. 

Весь цикл развития этой формы имеет обычно два периода активной вегетации. Первый период – в год 
посева, прерываемый или замедляемый наступлением пониженных температур. И второй – на следующий 
год, когда завершается весь цикл развития. В первый период развития, как правило, формируются вегета-
тивная зона зачаточного главного побега и, в той или иной степени, вегетативная сфера всего растения. За-
вершение процесса яровизации стимулирует уже во второй вегетационный период формирование генера-
тивной сферы растения. В итоге формируются соцветия – сложные колосья. 
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Посевы D. villosum проводили в разные сроки, начиная с мая месяца и заканчивая октябрем, благодаря 
чему длительность первого периода вегетации до наступления холодов колебалась от 0 при позднем посеве 
(2006 г.) до 170 дней. За это время с посевов отбиралось не менее 4-6 проб. Пробы по 10-20 растений под-
вергали полному морфофизиологическому анализу. Составляли структурные схемы растений, определяли 
число побегов кущения. На каждом побеге растения подсчитывали общее число листьев. Учитывали коли-
чество пазушных почек на побегах, определяли их состояние. Препарировали конусы нарастания главных 
побегов, измеряли их размеры, определяли этап органогенеза. Учитывали общее число фитомеров на зача-
точном главном побеге (вегетативных и генеративных). С наступлением генеративной фазы просматривали 
зачаточные колосья, учитывали особенности дифференциации колосков. В наших экспериментах D. villosum 
при посеве колосков и зерновок в разные сроки (весна, лето, осень) в полевых популяциях формируют до-
вольно сложные и разнообразные по структуре растения, которые на второй год вегетации (в конце мая) вы-
колашиваются и созревают (в конце июля). 

Параллельно с посевами D. villosum проводили посевы T. boeoticum и T. monococcum, наблюдения те же. 
Материал получен также из ВИРа. 

Весь комплекс морфогенетических наблюдений позволяет выявить специфику структурной организации 
исследуемых форм и в какой-то мере специфику регуляторных механизмов. 

Для понимания особенностей формирования структурной организации сравниваемых видов изложим 
наши представления о закономерностях формирования побегового тела однолетнего злака, полученные в 
результате исследования видов пшеницы [4-6]. Основным структурным морфологическим элементом расте-
ния однолетнего злака является метамер (фитомер). Сформированный метамер состоит из трех взаимосвя-
занных элементов – зачатка листа (примордия), зачатка узла и междоузлия («инсерционного» диска) и ги-
стологического центра пазушной почки. Формирование метамеров – это основная функция всех апикальных 
меристем растения. 

Побег строится как цепь метамеров надставкой одного над другим. Заложение метамеров на побеге опе-
режает развертывание элементов метамеров в функционирующие органы растения. Выделяется особая роль 
апикальной меристемы зародышевой почечки. В результате ее функционирования формируется зачаточный 
главный побег растения. Сначала закладываются метамеры вегетативной зоны зачаточного главного побега, 
затем метамеры генеративной зоны, будущего сложного колоса и зона верхушечного колоска. Создается ме-
тамерная матрица растения. Формирование зачатка верхушечного колоска свидетельствует о прекращении 
функционирования апикальной меристемы главного побега [5, с. 23]. 

Габитус однолетнего злака определяется: 1) морфогенетической деятельностью апикальной меристемы 
зародышевой почки – формируется зачаточный главный побег; 2) интенсивностью и ритмикой роста эле-
ментов метамеров зачаточного главного побега в функционирующие органы: листовых примордиев метаме-
ров – в листья, вегетативных пазушных почек – в побеги, генеративных бугорков – в колоски и цветки, ин-
серционных дисков – в узлы, междоузлия и членики колосового стержня; 3) уровнем и спецификой биорит-
мических и ростовых процессов растения (наследственно и эпигенетически обусловленных). 

Апекс главного побега однолетнего злака выступает и как структура, регулирующая деятельность всех 
апикальных меристем растения. Собрав многолетний фактический материал по формированию структурной 
организации растений D. villosum, мы попытались разобраться в закономерностях морфогенеза этого дикого 
вида, исходя из наших представлений об особенностях онтогенеза однолетних злаков подтрибы пшеницевых. 

 

 
 

Рис. 1. Растения D. villosum и T. monococcum в первые дни вегетации (фенофазы – один и два развернутых листа):  
А – метамерная схема растений; Б – структура открытой почки растения; цифры – номера фитомеров;  

I – примордий фитомера в фазе валика; II – примордий фитомера в фазе колпачка; III – примордий фитомера  
развернулся в лист, сформировалась почка 

 
Обращают на себя внимание следующие особенности морфогенеза растений D. villosum: у растений да-

зипирума мохнатого вне зависимости от продолжительности первого периода вегетации на зачаточном 
главном побеге формируются по 7-9 вегетативных фитомеров (как у T. monococcum) и лишь у отдельных 
морфотипов – до 14 фитомеров (как у T. boeoticum). Формирование вегетативных фитомеров главного побега у 
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всех сравниваемых видов протекает, как и у исследуемых видов пшеницы, довольно быстро с момента 
наклевывания зерновок и до развертывания у проростка двух-трех листьев (Рис. 1). Как и у сравниваемых 
видов пшеницы, у D. villosum на главном побеге в листья развертываются листовые примордии (7-10) и ред-
ко 12-14 фитомеров. 

В формировании вегетативной сферы растений у сравниваемых видов обнаружено много общего, но есть 
и отличия. Исследования показали, в формировании побеговой системы растения D. villosum гораздо боль-
шую роль, чем у пшеницы, играют пазушные почки как главного побега, так и побегов кущения. Особенно-
стью морфогенеза дазипирума мохнатого является то, что пазушные почки формируются на всех фитомерах 
вегетативной зоны главного побега. И у сильных интенсивно растущих экземпляров все почки, как главно-
го, так и побегов кущения, довольно легко развертываются в побеги. На растениях этих морфотипов может 
образоваться до 60 побегов. У растений T. boeoticum отмечается тот же тип формирования вегетативных па-
зушных почек (Рис. 2). 

 

 
 

Рис. 2. Структура растений D. villosum и T. boeoticum при весеннем посеве: А – обозначения элементов фитомеров: 
1 – воротничковый примордий; 2 – колпачковый примордий; 3 – развернутый лист; 4 – колеоптиле, предлист; 5 – побег 
кущения; 6 – растущая почка; 7 – зрелая, закрытая почка; 8 – незакрытая почка; 10 – недифференцированный бугорок 

почки; 11 – инсерционные диски, узлы и междоузлия; 12 – открытая почка побега; 13 – конус нарастания 
 

Способность почек развертываться в побеги в течение всего вегетационного периода сохраняется у 
D. villosum и на генеративной фазе развития растений. В урожае у созревших растений может быть до 13 зе-
леных, несозревших побегов. Это – побеги, развернувшиеся из пазушных почек уже на генеративной фазе 
развития. Та же способность пазушных почек развертываться в побеги и на генеративной фазе развития от-
мечается, хотя и в меньшей степени, и у растений T. monococcum (Табл. 1, 2). Растения T. boeoticum в наших 
посевах зимою погибали. Созревших растений этого вида мы не получили. Поэтому основой акцент сопо-
ставлений падает на яровую форму T. monococcum. 
 
Таблица 1. Анализ растений D. villosum урожая 2006/7 гг. 
 

Общее число побегов в кусте  15 13 13 13 12 12 11 10 9 9 9 8 7 7 7 7 
Число созревших побегов (колосьев)  7 8 7 9 7 6 6 5 5 5 4 4 4 3 4 3 
Число зеленых побегов (колосьев)  8 5 6 4 5 6 5 5 4 4 5 4 3 4 3 4 

 
Таблица 2. Анализ растений T. monococcum урожая 2007 г. 
 

Общее число побегов в кусте  3 4 5  2 3 4 5 6  1 2 3 4 5 
Число созревших побегов (колосьев)  3 3 3  2 2 2 2 2  1 1 1 1 1 
Число зеленых побегов (колосьев)  0 1 2  0 1 2 3 4  0 1 2 3 4 
Число растений одного типа  8 8 8  13 60 2 7 2  22 66 27 5 1 

 
При большом разнообразии структур побегов у D. villosum общими у сравниваемых видов при формиро-

вании вегетативной сферы растений являются: 1) тип формирования фитомеров вегетативной зоны зачаточ-
ного главного побега; 2) тип развертывания на главном побеге листовых примордиев фитомеров в функцио-
нирующие листья; 3) интенсивное формирование на всех фитомерах вегетативной зоны главного побега 
зрелых пазушных почек и способность почек развертываться в побеги кущения в течение длительного пери-
ода онтогенеза (вплоть до колошения). 
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Структура взрослых побегов у растений D. villosum многообразна. Это и побеги типа «пшеницы», как у 
T. monococcum, и с растянутыми междоузлиями уже на вегетативной фазе развития, а на генеративной фазе 
развития – отбегающие с укореняющимися нижними узлами. 

Даже самый общий разбор различий морфотипов в полевых популяциях дазипирума мохнатого, и по 
структуре растений, и по способности к побегообразованию, показывает, насколько сложнее регуляторные 
механизмы вида D. villosum по сравнению с T. monococcum. 

На второй год вегетации, после прохождения стадии яровизации, наступает генеративная фаза развития. 
С момента возобновления вегетации на зачаточном главном побеге начинается формирование генеративной 
зоны. Процесс формирования генеративной зоны зачаточного главного побега у D. villosum такой же, как и у 
растений T. monococcum. У того и другого вида в генеративной зоне побега формируется большое количе-
ство фитомеров – до 28, и закладывается большое количество колосковых бугорков – осей соцветия II по-
рядка. Наблюдения морфогенеза колосков у D. villosum показали, что на ранних этапах развития это – пер-
вичный многоцветковый колосок, свойственный большинству современных колосовых злаков (Рис. 3). 

 

 
 

 
 

Рис. 3. Развитие колоска D. villosum на V и VII этапах органогенеза;  
кч – зачаток колосковой чешуи; 1ц-3ц – зачатки цветков колоска 

 
Процесс формирования цветковых бугорков в колоске у дазипирума мохнатого аналогичен формирова-

нию структур в колоске у видов пшеницы и в частности у T. monococcum (Рис. 4). 
 

 
 

Рис. 4. Этапы развития колоска колоса T. monococcum; кч – зачаток колосковой чешуи; 1ц-5ц – зачатки цветков колоска 
 

На ранних этапах развития в колоске колоса D. villosum закладываются не менее 4-5 цветковых бугорков. 
Анализ большого количества созревших колосьев показал, что у 40% колосков относительно синхронно 
развиваются только два нижних продуктивных цветка; а у 37% колосков – даже по три цветка. У 60-ти ко-
лосков из 1000 проанализированных полностью сформировалось по 4 цветка (Табл. 3). Созревшие колосья 
D. villosum достаточно продуктивные, зерновки крупные. 

Иной тип формирования цветков у однозернянки культурной. Особенностью морфогенеза у однозернян-
ки культурной является то, что с V по VII этапы органогенеза в колосках колоса происходит значительная 
редукция зачатков цветков. Относительно синхронно развиваются в каждом колоске колоса лишь два ниж-
них цветка. Причем один из них обычно фертилен, а второй чаще стерилен. В результате в колоске, как пра-
вило, формируется всего одна зерновка (Табл. 4). 
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Табл. 3. Структура и продуктивность колосков созревших колосьев D. villosum 
 

 
 
Табл. 4. Анализ колосков в созревших колосьях T. monococcum 
 

Характеристика  
колосков 

Колосок  
на колосовом 
уступе недоразвит 

Колосок 
стерилен 

В колоске 
сформировалась 
1 зерновка 

В колоске 
сформировались 
2 зерновки 

Число колосков 36 48 363 36 
Процент от 483  
колосков (100%) 

7,5 10,0 75,0 7,5 

 
Завершается органогенез зачаточного колоса и у всех пшениц, и дазипирума мохнатого формированием 

верхушечного колоска. Появление на зачаточном побеге растения зоны верхушечного колоска свидетель-
ствует о том, что апикальная меристема побега завершает свой цикл развития. 

У дазипирума мохнатого верхушечный колосок недоразвивается. По-видимому, это свидетельствует о 
катастрофически быстром завершении цикла развития апикальной меристемы главного побега. Недоразви-
вается верхушечный колосок и у однозернянки культурной (Рис. 5). Факт недоразвития верхушечного ко-
лоска у T. monococcum был отмечен в наших ранних исследованиях [7]. К сожалению, мы не смогли просле-
дить особенности формирования верхушечного колоска у второго диплоида – T. boeoticum. Но общий тип 
недоразвития верхушечного колоска у D. villosum и T. monococcum свидетельствует об их близком родстве. 

 

 
 

Рис. 5. Сравнение этапов развития верхушечных колосков в колосьях D. villosum и T. monococcum:  
ВК – верхушечный колосок; К – верхние колоски колоса; кч – колосковые чешуи колоска; ц – цветки колоска 

 
Наш анализ морфогенеза дикорастущего вида D. villosum и диплоидов подрода Boeoticum (T. boeoticum и 

T. monococcum) обнаружил у них достаточно много черт, свойственных морфогенезу дазипирума мохнатого 
и слабо выраженных у других видов подрода Triticum. Это и формирование пазушных почек, как правило, 
на всех вегетативных фитомерах побега, и легкая их развертываемость в побеги как на вегетативной, так и 
на генеративной фазах развития растений, и интенсивное и очень быстрое формирование генеративных фи-
томеров. У однозернянки культурной формируется самое большое среди всех пшениц число колосков в ко-
лосе. То же наблюдается и у дазипирума мохнатого. У однозернянки культурной тот же тип, что и у дазипи-
рума мохнатого, ускоренного завершения функционирования апикальных меристем побегов растения – 
недоразвитие верхушечного колоска. 

Все эти факты свидетельствуют о близком родстве сравниваемых видов и, по-видимому, D. villosum мог 
быть донором генома Ab пшеницы. Первые итоги нашего сравнительного анализа морфогенеза D. villosum и 
видов пшеницы секции Monococcum (T. boeoticum, и T. monococcum) в условиях Подмосковья нашли отра-
жение в монографии «Пшеница и ее дикие сородичи» [8]. 
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In the article factual material on the comparison of the peculiarities of the morphogenesis of plants species – the carriers of ge-
nome Ab – wild species D. villosum and wheat species T. boeoticum and T. monococcum – is given. The analysis of the compared 
species morphogenesis of many years confirms the relative propinquity of wild D. villosum species and T. boeoticum and 
T. monococcum species of subgenus Boeoticum of genus Triticum. 
 
Key words and phrases: morphogenesis; apical meristems; metamere (phytomer); primordium of leaf; “insertional disk”; bud; 
rudimentary primary sprout. 
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УДК 341 
Юридические науки 
 
В статье анализируется система собственных средств Европейского Союза с учетом ее исторического 
становления и современных тенденций развития в новом финансовом периоде с 2014 по 2020 гг. Рассмат-
риваются «сильные» и «слабые» стороны данной системы. Делаются выводы о возможных путях ее со-
вершенствования и целесообразности применения соответствующего европейского опыта в интеграцион-
ных образованиях с участием Российской Федерации, в частности, Евразийском экономическом сообще-
стве и создаваемом Евразийском экономическом союзе. 
 
Ключевые слова и фразы: бюджет Европейского Союза; система собственных средств; «традиционные соб-
ственные средства»; налог на добавленную стоимость; валовой национальный доход; Евразийское экономи-
ческое сообщество; Евразийский экономический союз. 
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