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Актуальность. Привлечение чужеродного генетического материала ячменя луковичного Hordeum bulbosum L. для расширения разнообра-
зия ячменя культурного Hordeum vulgare L. является важной задачей, поскольку вид H. bulbosum характеризуется рядом ценных признаков. 
Одним из путей использования генетического потенциала ячменя луковичного служит межвидовая гибридизация и получение на основе 
гибридов фертильных интрогрессивных линий H. vulgare. Цель исследования – получение новых интрогрессивных форм ярового ячменя 
с использованием межвидовых триплоидного (HvHbHb) и тетраплоидного (HbHbHvHv) гибридов культурного ячменя с ячменем лукович-
ным для расширения коллекции интрогрессивных линий H.  vulgare. Материал и методы. Для создания новых интрогрессивных форм, 
диплоидный ячмень культурный H.  vulgare (2x) сорта ‘Roland’опыляли пыльцой межвидовых гибридов: 1) триплоидного, полученного 
при скрещивании диплоидного ячменя сорта ‘Roland’ (2x, HvHv) c тетраплоидным образцом ячменя луковичного H. bulbosum W851 (4x, 
HbHbHbHb): H.vulgare ‘Roland (2x) × H.  bulbosum W851 (4x) (HvHbHb); 2) тетраплоидного, полученного при использованиии в скрещива-
нии тетраплоидного образцы H. bulbosum А17 (4x, HbHbHbHb) в качестве материнской формы и тетраплоидного культурного ячменя сорта 
‘Borwina’ (4x, HvHvHvHv) в качестве опылителя: H. bulbosum A17 (4x) × H.  vulgare  ‘Borwina’ (4x) (HbHbHvHv). В потомстве от этих скре-
щиваний отбирали формы культурного ячменя с интрогрессией генетического материала ячменя луковичного, далее отбор продолжали 
в двух поколениях от самоопыления растений первого поколения, полученных в результате возвратных скрещиваний, то есть растений 
ВС1 с чужеродными интрогрессиями. Идентификацию и локализацию интрогрессий проводили с использованием метода флюоресцентной 
in situ гибридизации (GISH и FISH c хромосомоспецифичными маркерами). Результаты. При скрещивании культурного ячменя с трипло-
идным и тетраплоидным межвидовыми гибридами H. vulgare × H. bulbosum получены новые формы ячменя культурного с рекомбинант-
ными хромосомами, среди которых выделено два растения с тремя терминальными интрогрессиями генетического материала ячменя 
луковичного. У первого растения, полученного на основе триплоидного гибрида, выявлены интрогресии в хромосомах 5HL, 1HL, 3HS. При 
сочетании в кариотипе двух гомологов с интрогрессией 5HL исходного размера у растений в потомстве наблюдается гибель проростков. 
У второго растения, полученного на основе тетраплоидного гибрида, выявлены интрогресии в хромосомах 5HL, 2HL, 7HS. В потомстве от 
самоопыления этой формы наличие интрогресии 2HL исходного размера в обоих гомологах приводит к стерильности растений. Выявлены 
формы с изменением размеров интрогрессий в 5HL и 3HS в потомстве первого растения и с изменением размеров интрогрессии в 2HL 
в потомстве второго растения, что свидетельствует о рекомбинации в мейозе в этих участках хромосом у растений ВС1. Заключение. При 
скрещивании культурного ячменя с триплоидным межвидовым гибридом H. vulgare × H. bulbosum в потомстве выявлено растение культур-
ного ячменя с интрогрессиями в хромосомах 1HL, 5HL, 3HS. При скрещивании с тетраплоидным межвидовым гибридом выявлено расте-
ние культурного ячменя с интрогрессиями в хромосомах 2HL, 5HL, 7HS. На основе ярового сорта ячменя ‘Roland’ cозданы две серии новых 
интрогрессивных форм H. vulgare с различным сочетанием рекомбинантных хромосом.
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Background. The use of alien genetic material of bulbous barley Hordeum bulbosum L. to increase the diversity of cultivated barley Hordeum 
vulgare L. is an important task, since H. bulbosum is characterized by a number of valuable traits. One of the ways to use the genetic potential of 
bulbous barley is the interspecific hybridization and obtaining fertile introgressive lines of H. vulgare based on interspecific hybrids. The aim of the 
study was to obtain new introgressive forms of spring barley using interspecific triploid (HvHbHb) and tetraploid (HbHbHvHv) hybrids of cultivated 
barley with bulbous barley to expand the collection of introgressive lines of H. vulgare. Materials and methods. To create new introgressive forms, 
diploid barley H. vulgare (2x) cv. ‘Roland’, was crossed with interspecific hybrids H. vulgare cv. ‘Roland’(2x) × H. bulbosum W851 (4х) (HvHbHb), 
and H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x) (HbHbHvHv). Cultivated barley forms with introgression of the bulbous barley genetic material 
were selected from the offspring from these crosses; then the selection was continued in two progenies from self-pollination of selected BC1 plants 
with three alien introgressions. Identification and localization of introgressions was carried out using the method of fluorescent in situ hybridization 
(GISH and FISH with chromosome-specific markers) Results. The crossing of cultivated barley with triploid and tetraploid interspecific hybrids 
H.  vulgare × H. bulbosum yielded new forms of cultivated barley with recombinant chromosomes, among which two plants with three terminal 
introgressions of the genetic material of bulbous barley were identified. The first plant, derived from a triploid hybrid, showed introgressions in 
chromosomes 5HL, 1HL and 3HS. When two homologues with the 5HL introgression of the initial size are combined in the karyotype, the lethality 
of seedlings is observed in the offspring plants. In the second plant obtained on the basis of a tetraploid hybrid introgression was revealed in 
chromosomes 5HL, 2HL, and 7HS. In the offspring from self-pollination of this form, the presence of the 2HL introgression of the original size 
in both homologues led to plant sterility. Forms with a change in size of the introgression in 5HL and 3HS in the offspring of the first plant and 
with a change in size of the introgression in 2HL in the offspring of the second plant were detected, which indicated that meiotic recombination 
had occurred in those chromosome regions in BC1 plants. Conclusions A barley plant with the introgression of bulbous barley chromatin into 
chromosomes 1HL, 5HL, and 3HS of cultivated barley was identified in the offspring from a cross of cultivated barley with a triploid interspecific 
hybrid H. vulgare × H. bulbosum. In crosses with a tetraploid interspecific hybrid, a barley plant with the introgression into chromosomes 2HL, 5HL, 
and 7HS was found. On the basis of ‘Roland’ spring barley cultivar, two series of new introgressive forms of H. vulgare with various combinations of 
recombinant chromosomes have been created.
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Введение

Дикорастущие виды рода Hordeum L. могут служить 
одним из важных источников расширения генетическо-
го разнообразия ячменя культурного Hordeum vulgare L. 
В зависимости от возможности использования в селекции 
культурного ячменя, виды Hordeum относят к первично-
му, вторичному и третичному генным пулам (Bothmer 
et al., 1992). Ячмень луковичный Hordeum bulbosum L. 
относят к вторичному генетическому пулу. Среди образ-
цов этого вида встречаются диплоидные и тетрапло-
идные формы (Bothmer et al., 1991). Ячмень лукович-
ный – единственный дикорастущий вид рода Hordeum, 
генофонд которого успешно используется в интрогрес-
сивной гибридизации с культурным ячменем H.  vulgare. 
Для геномов этих двух видов характерна значитель-
ная степень сходства, обеспечивающая гомеологичную 
рекомбинацию в мейозе (Bothmer et al., 1991), а также 
высокая степень коллинеарности всех групп сцепления 
(Wendler et al., 2017). Образцы ячменя луковичного харак-
теризуются рядом ценных признаков, которые могут 
быть перенесены в геном культурного ячменя при меж-
видовой гибридизации (Jones, Pickering, 1978; Michel, 
1996; Szigat, Szigat, 1991; Ruge et al, 2003; Ruge-Wehling 
et al., 2006; Scholz et al., 2009; Pidon et al., 2021). Особен-
но важное значение имеют такие признаки H.  bulbosum, 
как устойчивость к мучнистой росе, стеблевой и листо-
вой ржавчине, вирусам BaMMV, BaYMV, BYDV. Поэто-
му, несмотря на то, что традиционно особенности взаи-
модействия геномов H. bulbosum и H. vulgare используют 
для получения гаплоидов культурного ячменя (Ho, Kasha, 
1975; Fukuyama, Hosoya, 1983; Devaux, 2003), необходи-
мо использовать генофонд этого дикорастущего вида 
как источник для расширения генетического разноо-
бразия ячменя культурного при межвидовой гибриди-
зации. На основе межвидовых гибридов H.  vulgare × 
H. bulbosum получены интрогрессивные линии (Pickering, 
1988; Pickering, 199    2; Pickering et al. 1994; Pickering 
et al., 2000; Johnston, Pickering, 2002; Scholz et al., 2009; 
Pendinen, Scholz, 2018). Среди них выявлены формы, 
характеризующиеся устойчивостью к болезням, передан-
ной от ячменя луковичного: к листовой ржавчине (интро-
грессия в хромосому 2HL или 4HL), к стеблевой ржавчи-
не (интрогрессия в 6НS), к ринхоспориозу (интрогрессия 
в 4HS); к мучнистой росе (интрогрессия в короткое пле-
чо хромосомы 2НS) (Pickering et al., 2000; Pickering et al., 
2006; Shtaya et al., 2007; Ruge et al, 2020). Отобраны 
интрогрессивные линии, устойчивые к вирусам и иден-
тифицированы новые гены устойчивости к BaMMV (ген 
Rym14Hb  – интрогрессия в 6HS; ген Rym16Hb  – интро-
грессия генетического материала H.  bulbosum в хромо-
сому 2HL), к BaYMV (Rym16Hb – интрогрессия в 2HL), 
к BYDV (ген Ryd4Hb – интрогрессия в 3HL) (Ruge, et al, 
2003; Ruge-Wehling et al., 2006; Scholz et al., 2009; Pidon 
et al., 2021).

Гомеологичная рекомбинация в мейозе гибри-
дов лежит в основе интрогрессии генетического мате-
риала H.  bulbosum в геном ячменя культурного (Zhang 
et al., 1999; Pickering et al., 2004; Pickering et al., 2006; 
Scholz, Pendinen, 2017, Pendinen, Scholz, 2020). Раз-
ные хромосомы и их плечи с разной частотой участву-
ют в образовании межгеномных ассоциаций хромо-
сом в мейозе (Pickering et al., 2004; Pickering et al., 2006; 
Scholz, Pendinen, 2017, Pendinen, Scholz, 2020). Показа-
но, что рекомбинация между хромосомами геномов этих 
видов происходит в терминальных участках хромосом. 
В связи с этим, необходимо привлечение наибольшего 
разнообразия генотипов ячменя луковичного и H. vulgare 
в скрещивания для создания разнообразия интрогрессив-
ных линий культурного ячменя.

В скрещиванияx H.  vulgare  (2x) × H.  bulbosum  (2x) 
и H.  vulgare  (4x) × H.  bulbosum  (4x) при соотноше-
нии геномов 1Hv : 1Hb, в гибридном зародыше во мно-
гих комбинациях наблюдается элиминация хромосом 
ячменя луковичного, и результат скрещивания в значи-
тельной степени зависит от генотипов используемых 
родительских форм (Ho, Kasha, 1975; Fukuyama, Hosoya, 
1983; Devaux, 2003). Чаще всего в таких вариантах скре-
щиваний результатом являются гаплоиды H.  vulgare, 
или гибридные формы с нестабильным числом хромосом 
(Lange, 1971a,b). Эта особенность в значительной степени 
ограничивает привлечение разнообразия сортов культур-
ного ячменя в интрогрессивную гибридизацию с ячме-
нем луковичным. При скрещивании диплоидных форм 
H. vulgare с тетраплоидными образцами H. bulbosum (4x) 
результатом являются стабильные по хромосомному 
составу триплоидные гибриды (HvHbHb) (Lange, 1971a). На 
их основе могут быть получены серии интрогрессивных 
линий культурного ячменя. С использованием триплоид-
ного гибрида H. vulgare ‘Igri’ (2x) × H. bulbosum (4х), уже 
создана серия озимых линий, имеющих фенотип куль-
турного ячменя и характеризующихся высокой фертиль-
ностью (Scholz et al., 2009; Pendinen et al, 2018). Одним 
из путей расширения разнообразия сортов культурно-
го ячменя, привлекаемых для создания интрогрессивных 
линий, может быть их скрещивание с многолетними ста-
бильными триплоидными (HvHbHb) и тетраплоидными 
(HvHvHbHb) формами.

Целью нашего исследования было создание новых 
форм культурного ячменя, несущих генетический мате-
риал ячменя луковичного, на основе триплоидного 
и тетраплоидного межвидовых гибридов H.  vulgare  × 
H. bulbosum.

Материал

Для получения новых интрогрессивных форм, 
ячмень H.  vulgare (2x) сорта ‘Roland’ (к-26897) скре-
щивали с триплоидным межвидовым гибридом 
H.  vulgare  ‘Roland’(2x)  ×  H.  bulbosum  W851 кл1 (4x) 
(HvHbHb), характеризующимся частичной фер-
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тильностью пыльцы. Кроме того, в скрещивани-
ях в качестве опылителя использовали частично фер-
тильный многолетний гибрид H.  bulbosum  A17 (4x) × 
H.  vulgare ‘Borwina’ (4x) (HbHbHvHv) (Scholz et al., 
2017). Отбор новых интрогрессивных форм прово-
дили среди растений ВС1, полученных в следую-
щих комбинациях скрещиваний: Н.  vulgare ‘Roland’ × 

(H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) (9 рас-
тений); Н.  vulgare ‘Roland’ × (H.  vulgare ‘Roland’ (2x) × 
H. bulbosum W851 кл1 (4x)) (47 растений). Далее, в потом-
стве от самоопыления растений ВС1 с тремя интрогрес-
сиями (табл. 1) проводили отбор форм с различным соче-
танием рекомбинантных хромосом.

Таблица 1. Растения Hordeum vulgare L. с интрогрессиями генетического 
материала ячменя луковичного, используемые для дальнейшего отбора.

Table 1. Hordeum vulgare L. plants with the introgression of the genetic 
material of bulbous barley, used for further selection.

№/
No. ВС1

Генoмный состав / число и локализация 
интрогрессий

в хромосомы растений ВС1
Genomic composition / number and 
localization of introgressions into 
chromosomes of BC1 plants 

Изучено растений в потомстве от 
самоопыления ВС1/ Number of 
plants studied in the progeny from 

self-pollination of BC1

1
H. vulgare ‘Roland’ × 
(H. vulgare ‘Roland’ (2x) × 
H. bulbosum W851 (4x))

HvHv/ 3 – 5HL; 1HL;
 3HS термиальные различных размеров 52

2
H. vulgare ‘Roland’ × 
(H. bulbosum A17 (4x)× 
H. vulgare ‘Borwina’ (4x))

HvHv/ 3 – 5HL, 2HL, 7HS терминальные 
различных размеров 7

В восьми семьях F2, полученных на основе рас-
тения H.  vulgare  ‘Roland’ × (H.  vulgare ‘Roland’ (2x) × 
H.  bulbosum  W851 (4x)) и в пяти семьях F2, полу-

ченных на основе растеня H.  vulgare  ’Roland’ × 
(H. bulbosum (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)), проводили 
следующий цикл отбора интрогрессивных форм (табл. 2).

Таблица 2. Семьи Hordeum vulgare L., полученные на основе самопыления 
растений ВС1 и использованные в GISH-анализе

Table 2. Families of Hordeum vulgare, obtained from self-pollination of BC1 plants and used in GISH analysis

№/
No.

№ семьи /
Family No.

Генoмный состав / число и локализация интрогрессий у растений F1
Genomic composition / number and localization of introgression in F1 plants

Число изученных 
растений в F2/ Number 
of studied F2 plants

Н. vulgare ‘Roland’ × (H. vulgare ‘Roland’ (2x) × H. bulbosum W851 (4x)),
1 41/7 HvHv/ 3 : 2-1HL терм; 1- 5HL крупная терм. 12
2 41/12 HvHv/ 5: 2-1HL терм; 1- 5HL крупная терм.; 2-3HS терм очень мал 12
3 42/17 HvHv/ 3: 1-1HL терм; 2- 3HS терм. разл.размера 6
4 43/19 HvHv/ 5: 2-1HL терм; 2- 5HL разл разм. терм.; 1- 3HS очень мал. терм 8
5 44/27 HvHv/ 4: 1-1HL терм; 2- 5HL разл разм. терм.; 1- 3HS терм 14
6 45/31 HvHv/ 1: 5HL, крупная терминальная 11
7 46/37 HvHv/ 4: 2-1HL терм; 1- 5HL; 1- 3HS терм 6
8 46/38 HvHv/ 1: 5HL, крупная терминальная 6

Н. vulgare ‘Roland’ × (H. bulbosum А17(4x) и-632321*× H. vulgare ‘Borwina’ (4x))
1 73/11 HvHv/ 4: 2- 2HL крупная терм., 1-5HL мал.терм, 1-7HS крупная терм 1
2 73/5 HvHv/ 2: 1-2HL крупная терм. 6
3 74/12 HvHv/ 3: 2 -2HL крупная терм., 1-5HL мал.терм 8
4 74/7 HvHv/ 2: 1 -2HL крупная терм., 1-5HL мал.терм 6
5 74/8 HvHv/ 3: 1- 2HL крупная терм., 1-5HL мал.терм, 1-7HS больш.терм 6

Примечание: 
* - образец тетраплоидного ячменя луковичного H. bulbosum (4x) с номером интродукции из коллекции ВИР
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Материал и методы

Культивирование  растений. Растения ячменя, 
использованные в скрещиваниях в качестве материнской 
формы, выращивали в условиях опытного поля. Мно-
голетние гибридные растения H.  vulgare  ‘Roland’ (2x) × 
H.  bulbosum  W851 (4x) и H.  bulbosum A17 (4x) × 
H.  vulgare ‘Borwina’ (4x), используемые в качестве опы-
лителей, культивировали в сосудах с почвой: с октября 
по май – в теплице с неконтролируемой температурой 
и освещенностью, с мая по октябрь – на открытой вегета-
ционной площадке. Зерна, полученные в результате опы-
ления цветков материнских растений пыльцой гибридов, 
проращивали в чашках Петри. Перед высадкой в почву 
1-2 корня каждого проростка отбирали для цитогенетиче-
ского анализа. Проростки высаживали в сосуды с почвой 
объемом 1 литр и культивировали в теплице. Используя 
GISH-анализ, отбирали растения с интрогрессиями гене-
тического материала ячменя луковичного. У растений 
собирали зерна от самоопыления. Часть зерновок выса-
живали для дальнейшего отбора. Растения F1 и F2 также 
выращивали в индивидуальных сосудах с почвой с пред-
варительной фиксацией корешков проростков для прове-
дения in situ гибридизации.

Фиксация  материала  и подготовка  препаратов. 
Отобранные для цитогенетического анализа корешки 
помещали на сутки в воду со льдом, затем фиксировали 
в смеси 96% этиловый спирт : ледяная уксусная кислота 
в соотношении 3:1. Фиксатор через сутки меняли на све-
жий. Фиксации хранили в морозильной камере (-20°С) 
до их использования. Перед подготовкой препаратов 
корневые меристемы инкубировали в течение 70 минут 
в растворе мацерирующих ферментов, содержащих цел-
лулазу R10 (1,14 ед/мг) в концентрации 40 мг/мл, и пекто-
лиазу (0,94 ед/мг) в концентрации 10 мг/мл. Затем готови-
ли давленые препараты.

Флюоресцентная  in situ  гибридизация  (FISH, 
GISH). Для идентификации генетического материала 
H. bulbosum в хромосомах H. vulgare использовали in situ 
гибридизацию.

Подготовку митотических препаратов 
и in situ гибридизации (GISH, FISH) проводили 
по адаптированной к изучению межвидовых гибри-
дов ячменя культурного с ячменем луковичным методи-
ке, обеспечивающей надежную идентификацию генети-
ческого материала H.  bulbosum в хромосомах H.  vulgare 
(Scholz et al, 2009; Scholz et al. 2017).

Для идентификации хромосом использовали два мар-
кера: 5S рДНК и 18/25S pДНК (Brown et al, 1999, Pickering 
et al, 2004, Scholz, Pendinen, 2017).

Для идентификации хромосом H.  vulgare исполь-
зовали меченые 1) 5S рДНК, позволяющую идентифи-
цировать хромосомы 2Н, 3Н, 7Н, 4H; 2) 18/25S рДНК – 
для идентификации хромосом 1H, 5H, 6H.

Для GISH общую ДНК H.  bulbosum метили методом 
Nick-трансляции с использованием DIG-Nick Translation 

Mix (Roche, Diagnostics GmbH, Germany). Нуклеотид-
ную последовательность 18/25S рДНК в плазмиде VER17 
(Yakura, Tanifuji, 1983) метили методом Nick-трансля-
ции с использованием BIO- или DIG-Nick Translation 
Mix (Roche Diagnostics GmbH, Germany). Меченую 
5S рДНК получали методом ПЦР с использованием 
праймеров согласно ранее опубликованному протоко-
лу (Gottlob-McHugh et al., 1990), в смесь для реакции 
включали биотин-16-dUTP (Roche Diagnostics GmbH, 
Germany). В пробе для гибридизации использовали диф-
ференциально меченые геномную ДНК H.  bulbosum 
для GISH и хромосомспецифичный маркер ДНК 
для FISH (5S рДНК или 18/25S рДНК), а также в каче-
стве блоклокирующей – общую ДНК Н.  vulgare, разру-
шенную кипячением до длины фрагментов 100-200 пн. В 
двухцветной GISH-FISH для детекции биотиновой пробы 
использовали streptavidin-Cy3 (Dianova GmbH, Germany), 
для детекции дигоксигениновой метки – anti-digoxigenin-
FITC (Roche Diagnostics GmbH, Germany). Хромосомы 
контрастировали DAPI (4', 6-диамидино-2-фенилиндол, 
дигидрохлорид), использовав раствор в концентрации 
1,0 мкг/мкл.

Анализ  препаратов. Для анализа препаратов, соз-
дания изображений и оптимизации их качества исполь-
зовали эпифлюоресцентный микроскоп AxioImager 
M2 (Carl Zeiss Microscopy GmbH, Германия) с камерой 
AxioCamMRm и программным обеспечением AxioVision 
Rel 4.8. Для оптимизации яркости и контраста компью-
терных изображений использовали программу Adobe 
Photoshop 6.0.

Результаты

Одной из задач работы по увеличению коллекции 
интрогрессивных линий ячменя является расширение 
разнообразия привлекаемых в скрещивания образцов 
родительских видов H.  vulgare и H.  bulbosum. Скрещи-
вание сортов ячменя с межвидовыми гибридами – один 
из быстрых путей для отбора интрогрессивных форм 
культурного ячменя, поскольку хромосомы H.  bulbosum 
в этом случае элиминируются в эмбриогенезе из-за воз-
растания дозы генома культурного ячменя. Среди полу-
ченных растений отбирают формы с рекомбининтными 
хромосомами Hvb, несущими фрагменты генетического 
материала H. bulbosum.

Для использования в скрещиваниях были выбра-
ны два гибрида, образующие хорошо сформирован-
ную пыльцу (Приложение / Supplement1). Пыльни-
ки тетраплоидного гибрида H.  bulbosum А17 (4x) × 
H.  vulgare ‘Borwina’ (4x) хорошо растрескивают-
ся, гибрид характеризуется частичной фертильно-
стью при самоопылении. У триплоидного гибрида 
H.  vulgare  ‘Roland’ (2x) ×  H.  bulbosum W851 (4x) боль-
шинство колосьев имели нерастрескивающиеся пыльни-
ки со стерильной пыльцой. Однако в отдельных колосьях 
этого растения наблюдали растрескивание пыльников 
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и высыпание из них пыльцевых зерен. Такую пыльцу 
собирали и использовали в скрещиваниях.

При опылении культурного ячменя пыль-
цой тетраплоидного гибрида H.  bulbosum  А17 (4x) × 
H.  vulgare  ‘Borwina’ (4x) наблюдали высокую завязы-
ваемость (76,2%) и формирование выполненных зер-
новок, из которых проросли лишь 9 (56,25 % от общего 
числа) (табл. 3). В реципрокном скрещивании завязывае-
мость была ниже (15,38%), формировались щуплые зер-
новки со слаборазвитым эндоспермом, из шести зерновок 

проросли три (50% от общего числа зерновок). Зернов-
ки, полученные при опылении культурного ячменя пыль-
цой триплоидного гибрида  H.  vulgare  ‘Roland’ (2x) × 
H. bulbosum W851 (4x), имели хорошо развитые зародыш 
и эндосперм. Большая часть из них (75,86 %) проросли. 
Все полученные растения имели фенотип культурного 
ячменя. При анализе хромосомного состава проростков 
методом GISH было показано, что все они представляют 
только 14-хромосомные формы H. vulgare.

1 Приложение доступно в онлайн версии статьи / Supplement is available in the online version of the paper:  
https://doi.org/10.30901/2658-6266-2021-4-o2

Таблица 3. Завязываемость, прорастание зерновок и частота интрогрессивных форм в потомстве 
BC1 при скрещиваниях культурного ячменя с межвидовыми гибридами H. vulgare × H. bulbosum

Table 3. Seed setting, germination of caryopses and the frequency of introgressive forms in the 
progeny of BC1 in crosses of cultivated barley with interspecific hybrids H. vulgare × H. bulbosum

№/ 
No.

Комбинация скрещивания /
Cross combination

Опылено 
цветков / 
Number of 
pollinated 
flowers

Завязалось 
зерновок / Seed 

setting

Проросло 
зерновок / Number 
of sprouted kernels

Проростков с Нvb* 

хромосомами/ 
Seedlings with Нvb 
chromosomes

число % число % число %

1
Н. vulgare ‘Roland’ × 
(H. vulgare ‘Roland’ (2x) × 
H. bulbosum W851 (4x)) 

299 58 19,39 44 75,86 1 2,27

2
Н. vulgare ‘Roland’ ×  
(H. bulbosum А17 (4x) × H. vulgare 
‘Borwina’(4x))

21 16 76,19 9 56,25 3 33,33

3 (H. bulbosum А17 (4x) × H. vulgare 
‘Borwina’ (4x)) × Н. vulgare ‘Roland’ 39 6 15,38 3 50,00 2 66,67

* Нvb – хромосома Н. vulgare с интрогрессией генетического материала Н. bulbosum 

   Нvb – chromosome of Н. vulgare with the introgression of Н. bulbosum genetic material

Среди растений, полученных в комбинации 
Н.  vulgare  ’Roland’ × (H.  vulgare  ‘Roland’ (2x) × 
H.  bulbosum  W851 (4x)), выявлено только одно 
с терминальными интрогрессиями генетического мате-
риала ячменя луковичного в хромосомах 5HL, 1HL, 3HS 
(табл. 4, рис. 1б), терминальная интрогрессия в хро-
мосоме 5HL этого растения была длиннее других. Эта 
интрогрессивная форма представляет наибольший инте-
рес, поскольку в ее создании использованы новые, ранее 
не использованные образцы: яровой сорт культурно-
го ячменя ‘Roland’ и клон H. bulbosum W851. Для этого 
клона характерен короткий период яровизации и высо-
кая зимостойкость в условиях опытного поля НПБ «Пуш-
кинские и Павловские лаборатории ВИР» (г. Пушкин, 
Санкт- Петербург).

У двух растений, полученных в комбина-
ции Н.  vulgare  ‘Roland’ × (H.  bulbosum  А17 (4x) × 
Н. vulgare  ‘Borwina’ (4x)) выявлено по одной хромосоме 
с небольшой, едва различимой на цитологических препа-
ратах после GISH, терминальной интрогрессией генети-
ческого материала H. bulbosum в 1HL у одного и в 6HS – 
у другого растения. У одного растения этой комбинации 
выявлено три рекомбинантные хромосомы с терминаль-
ными интрогрессиями в 2HL, 5HL (небольшая), 7HS 
(см. табл. 4, рис. 2а). У двух растений, полученных 
в реципрокной комбинации, выявлены маленькие терми-
нальные интрогрессии в хромосоме 3HL.
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Таблица 4. Интрогрессивные формы H. vulgare, выявленные в потомстве 
от скрещивания культурного ячменя с межвидовыми гибридами

Table 4. Introgressive forms of H. vulgare identified in the offspring from 
crosses of cultivated barley with interspecific hybrids

№/ 
No.

Комбинация скрещиваний /
Cross combination

№ растения / 
Plant No.

Число – локализация интрогрессий / 
Number – introgression site

1 Н. vulgare ‘Roland’ × (H. bulbosum А17 (4x) × 
H. vulgare ‘Borwina’ (4x))

1 1 – 1HL – терминальная
2 1 – 6HS – терминальная
3 3 – 5HL, 2HL, 7HS – терминальные 

2 (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) × 
Н. vulgare ‘Roland’

1 1 – 3HL – терминальная
2 1 – 3HL – терминальная

3 Н. vulgare ‘Roland’ × (H. vulgare ‘Roland’ (2x) × 
H. bulbosum W851 (4x)) 1 3 – 5HL; 1HL; 3HS – термиальные

Рис 1. Локализация генетического материала H. bulbosum в хромосомах 
интрогрессивных форм H. vulgare у растений в потомстве от скрещивания 

H. vulgare ‘Roland’ (2x) × (H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851 (4x))
a  – локализация маркеров 5S и 18S/25S на хромосомах ячменя сорта ‘Roland’; б-e – кариотипы форм с интрогрессиями 
генетического материала H.  bulbosum: б  – растения BC1 с интрогрессиями в хромосомах 1HL, 5HL, 3HS;  
в-е в  растениях от самоопыления ВС1 с двумя интрогрессиями в хромосомах 5HL и 3НL (в); с тремя интрогрессиями, две 
из них – различных размеров – в двух гомологах хромосомы 3HS (г); с четырьмя интрогрессиями – две их них различных 
размеров – в двух гомологах хромосомы 5HL, две – в двух гомологах 3HS (д); с пятью инрогрессиями: двумя – в хромосоме 1HL,  
двумя – в хромосоме 3HS, одной – в 5HL(е).

Fig. 1. Localization of H. bulbosum genetic material in the chromosomes of 
introgressive forms of H. vulgare in the offspring plants from crossing

H. vulgare ’Roland’ (2x) × (H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851 (4x))
a – localization of markers 5S and 18S/25S on the chromosomes of ‘Roland’ barley; б-e – karyotypes of forms with the introgression of the 
genetic material of H. bulbosum: б – BC1 plants with introgression in chromosomes 1HL, 5HL, 3HS; в-е – plants from BC1 self-pollination 
with two introgressions in chromosomes 5HL and 3HL (в); with three introgressions, two of them – of different size – in two homologues 
of chromosome 3HS (г); with four introgressions – two of them of different size – in two homologues of chromosome 5HL, two – in two 
homologues of 3HS (д); with five inrogressions: two – in 1HL, two – in 3HS, one – in 5HL chromosome (е).
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Для дальнейшего отбора интрогрессивных форм 
использовали семена от самоопыления двух расте-
ний с тремя интрогрессиями: Н.  vulgare ‘Roland’ × 
(H.  vulgare  ‘Roland’ (2x) ×  H.  bulbosum  W851 (4x)) 
и Н. vulgare ‘Roland’ × (H.  bulbosum  (4x) × 
H. vulgare ‘Borwina’ (4x)).

В потомстве растения ВС1 Н.  vulgare ‘Roland’ × 
(H. vulgare ‘Roland’ (2x) × H. bulbosum W851 (4x)) с тре-
мя интрогрессиями было выявлено 17 групп растений 
с различным сочетанием хромосом, несущих интрогрес-
сии генетического материала ячменя луковичного, от 1-ой 
до 5-ти на растение (табл. 5, рис. 1в – е).

В случае сочетания в кариотипе растения обоих гомо-
логов с интрогрессией 5HL исходного размера (рис. 2а,б), 
наблюдали летальность на стадии развития первого листа 
(см. табл. 5,). Зерновки у таких растений прорастали нор-
мально, начинал развиваться зеленый первый лист, затем 
лист начинал терять зеленую окраску, растения погиба-
ли на стадии первого – начала развития второго листа. 
Летальность наблюдалась у всех растений с парой таких 

рекомбинантных хромосом, независимо от наличия 
или отсутствия других интрогрессий.

Следует отметить, что у ряда растений размер интро-
гресии 5HL отличался от исходного растения, что свиде-
тельствует о гомеологичной мейотической рекомбинации 
в этом участке хромосомы. Выявлены жизнеспособные 
формы с двумя инрогрессиями 5HL различных разме-
ров (см. рис. 1д), поэтому существует возможность отбо-
ра жизнеспособных стабильных форм, несущих чуже-
родный генетический материал в обоих гомологах этого 
плеча хромосомы. Растения с другим составом интро-
грессий имели нормальную жизнеспособность, по фено-
типу были близки к родительскому сорту ячменя. Среди 
них выявлены формы с интрогрессией в обоих гомологах 
хромосом 1HL и 3HS. У растений с двумя интрогрессия-
ми 3HS отмечено различие размеров фрагметров генети-
ческого материала ячменя луковичного в гомологичных 
хромосомах. Изменение размеров интрогрессий в 5HL 
и 3HS свидетельствует о рекомбинации в мейозе в этих 
участках хромосом у растения ВС1.

Таблица 5. Идентифцированные интрогрессии генетического материала 
ячменя луковичного у растений в поколении от самоопыления ВС1 
(H. vulgare ‘Roland’ (2x) × (H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851 (4x))

Table 5. Identified introgressions of the genetic material of bulbous barley in the offspring plants from 
BC1 self-pollination (H. vulgare ‘Roland’ (2x) × (H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851 (4x))

№/No. Число растений/ 
Number of plants

С интрогрессиями / With introgressions 
Примечание/
Commentчисло */ 

Number 1HL 5HL 3HS

1 6 1 0 1 крупная 0 -
2 2 1 0 0 1 -
3 4 2 1 1 крупная 0 -
4 6 2 1 0 1 -
5 5 2 0 1 крупная 1 -
6 2 2 0 2 крупная 0 Летальность*
7 1 3 1 2 разл разм 0 -
8 2 3 0 2 разл разм 1 -
9 2 3 0 2 крупная 1 Летатьность*
10 4 3 1 1 менее исх 1 -
11 2 3 1 1 крупная 1 -
12 1 3 1 0 2 разл -
13 1 3 0 1 крупная 2 разл разм -
14 2 4 1 2 крупная 1 Летальность*
15 4 4 2 1 крупная 1 
16 2 4 2 1 менее исх 1
17 1 4 1 2 разл разм 1
18 1 5 2 2 разл разм 1 

* – нежизнеспособные растения с первым зеленым листом, постепенной потерей хлорофилла и гибелью на стадии раз-
вития первого листа.
* – nonviable plants with the first green leaf, gradual loss of chlorophyll and death at the first leaf stage.
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Рис. 2. Летальность на стадии второго листа у растения в потомстве от самоопыления 
ВС1 (H. vulgare ‘Roland’ (2x) ×(H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851(4x)).

a – нежизнеспособное растение, б – кариотип этого растения с интрогрессиями генетического материала H. bulbosum исходного 
размера в обоих гомологах 5HL

Fig. 2. Mortality at the second leaf stage in the offspring plant from BC1 self-pollination 
(H. vulgare ‘Roland’ (2x) × (H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851 (4x)).

a – nonviable plant, b – karyotype of this plant with the introgression of H. bulbosum genetic material of the initial size in both 5HL 
homologues

Растения с различным числом и сочетанием интро-
грессий были  использованы для дальнейшего отбора 
рекомбинантных форм. Во втором поколении от само-
опыления изучали потомство восьми семей с различной 
комбинацией рекомбинантных хромосом. Как и в преды-
дущем поколении, в случае сочетания в кариотипе обо-
их гомологов с интрогрессией 5HL исходного разме-
ра наблюдали летальность на стадии развития второго 
листа. Но, наряду с летальными растениями с интрогрес-
сией исходного размера в 5HL, были выявлены расте-
ния также несущие генетический материал H.  bulbosum 
в обоих гомологах 5HL, но интрогрессии в этих случаях 
либо различались по размеру, либо были примерно рав-
ного размера, но меньше исходной интрогрессии. Среди 
растений второго поколения от самоопыления исходного 
растения с интрогрессиями отобраны линии с различным 
сочетанием рекомбинантных хромосом (табл. 6). Выяв-
лены формы с интрогрессией генетического материала 
в обоих гомологах хромосом 1HL и 3HS.

В потомстве от самоопыления второго расте-
ния ВС1 от скрещивания (H.  vulgare  ‘Roland’ × 
(H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare  ‘Borwina’ (4x)), имев-
шего три интрогрессии в хромосомах 5HL, 2HL, 7HS, 

было охарактеризовано семь растений по количеству 
рекомбинантных хромосом с локализованным в них 
генетическим материалом ячменя луковичного. Выявле-
ны различные варианты сочетания интрогрессий чуже-
родных хромосом в кариотипах изучаемых растений 
(табл. 7, рис. 3б-е). Наибольший интерес для дальнейше-
го отбора линий представляют растения с рекомбинант-
ными хромосомами 2HL и/или 7HS в одном из гомологов, 
поскольку интрогрессии генетического материала ячме-
ня луковичного в этих хромосомах имеют значительные 
размеры. Это дает возможность предполагать гомеоло-
гичную мейотическую рекомбинацию в соответстующем 
участке и проводить дальнейший отбор в последую-
щих поколениях линий с интрогрессиями различого раз-
мера и локализации на хромосоме. Для растения №74/11 
с интрогрессиями в обоих гомологах хромосомы 2HL 
характерна практически полная стерильность – завяза-
лась одна зерновка (см. рис. 3б). Пыльники этого расте-
ния не растрескивались (см. Приложение / Supplement1). 
У другого растения с интрогрессией в хромосоме 2HL 
фрагменты генетического материала H.  bulbosum в двух 
гомологах различались по размерам, что свидетельствует 
о рекомбинации в этом участке хромосомы (см. рис. 3г).

Plant Biotechnology and Breeding 2021;4(4)
33



Таблица 6. Идентифцированные интрогрессии генетического материала ячменя 
луковичного у растений во втором поколении от самоопыления растения ВС1 

(H. vulgare  ‘Roland’ (2x) × (H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851 (4x))
Table 6. Identified introgressions of the genetic material of bulbous barley in plants  

in the second generation from self-pollination of BC1 plants  
(H. vulgare ‘Roland’ (2x) × (H. vulgare ‘Roland’ × H. bulbosum W851 (4x))

№ растения F1 (число 
и локализация 
интрогрессий) /

F1 plant number (number and 
introgression site)

Число 
растений / 
Number of F2 

plants

С интрогрессиями в хромосомах /
With introgressions in chromosomes

Всего / Total 1HL 5HL 3HS

41/7
(2-1HL терм;

1- 5HL крупная терм.)

5 2 2 0 0
5 3 2 1 терм. крупная
2* 4 2 2 терм. крупные 0

41/12
(2-1HLтерм; 1- 5HL крупная 

терм.;
2-3HS терм очень мал)

2 2 2 терм равн 0
2 2 2 терм разл разм 0 0
2 3 2 терм равн 1 крупная 0
5 3 2 терм разл разм 1 крупная
1 3 2 терм 1 средн терм 0

42/17
(1-1HLтерм; 2- 3HS терм. 

разл.размера)

1 2 0 0 2
2 3 1 0 2
1 3 1 мал 0 2
1 4 2 разл разм 0 2

43/19
(2-1HLтерм; 2- 5HL разл 

разм. терм.; 1- 3HS очень мал. 
Терм)

1 3 2 1 0
1 4 1 1 2 оч мал
1 4 2 2 разл разм 0
2 5 2 1 крупная 2 оч мал
1 5 2 2 разл разм 1 оч мал
2 6 2 2 мал 2 оч мал

44/27
(1-1HLтерм; 2- 5HL разл разм. 

терм.; 1- 3HS терм)

2 2 2 0
2 3 2 0 1
4 3 2 1 0
1 3 1 0 2
1 4 2 1 мал субтерм 1
1 4 2 1 1 мал
1 4 2 0 2
1 5 2 1 средн 2
1 6 2 2 средн разм 2

45/31
(5HL крупная терминальная)

1 1 0 1 мал 0
1 1 0 1 средн 0
7 1 0 1 терм крупная 0
2 0 0 0 0

46/37
(2-1HL терм; 1-5HL; 1-3HS 

терм)

2 2 2 0 0
1 3 2 0 1
1 3 2 1 крупная 0
2 4 2 1 крупная 1

46/38
(1-5HL , крупная 
терминальная)

3 0 0 0 0
2 1 0 1 крупная 0
1* 2 0 2 крупная 0
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Рис. 3. Локализация генетического материала H. bulbosum в хромосомах интрогрессивных форм 
Hordeum vulgare L. у растений  в потомстве от скрещивания 

 (H. vulgare ‘Roland’ × (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x))
a   - у исходного растения H. vulgare (BC1) с тремя интрогрессиями, локализованными в хромосомах 2HL, 5HL, 7HS; 
б-e – у растений от самоопыления ВС1 с интрогрессиями в обоих гомологах 2HL и в одном из гомологов 7HS – сте-
рильное растение (б); в одной хромосоме 2HL и в одной – 7HS (в); c интрогрессиями различных размеров в двух гомо-
логах 2HL и маленькие терминальныными интрогресстями – в двух гомологах5HL (фертильное растение) (г); с интро-
грессиями 2HL равного размера (стерильное растение) в двух гомологах (д); c интрогрессиями различных размеров 
в двух гомологах 2HL и маленькой терминальной интрогрессией в одном из гомологов 5HL (фертильное растение) (е)

Fig. 3. Localization of H. bulbosum genetic material in the chromosomes of introgressive forms of H. vulgare 
in the offspring plants from crossing 

 (H. vulgare Roland × (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x))
a – in the original plant H. vulgare (BC1) with three introgressions localized in chromosomes 2HL, 5HL, 7HS; b-e – in plants 
from self-pollination of BC1 with the introgression in both homologues 2HL and in one of the homologues 7HS – a sterile 
plant (б); in one chromosome 2HL and one 7HS (в); with introgressions of various size in two homologues of 2HL and small 
terminal introgressions in two homologues of 5HL (fertile plant) (г); with 2HL introgressions of equal size (sterile plant) in 
two homologues (д); with introgressions of different size in two homologues of 2HL and a small terminal introgression in one 
of the homologues of 5HL (fertile plant) (е)

Plant Biotechnology and Breeding 2021;4(4)
35



Таблица 7. Идентифцированные интрогрессии генетического материала 
ячменя луковичного у форм в поколении от самоопыления растения ВС1 
(Н. vulgare ‘Roland’ × (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)).
Table 7. Identified introgressions of the genetic material of bulbous barley in  

offspring plants from self-pollination of BC1 plant 
(H. vulgare ‘Roland’ × (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x))

Число растений (№) /
Number of plants (No.)

С интрогрессиями / With introgressions

Всего /
Total 2HL 5HL 7HS

1(74/5) 2 1 0 1 терм
2 (74/7;74/10) 2 1 1 0

1 (74/8) 3 1 1 1 терм
1 (74/9) 3 0 2 1 терм
1 (74/11) 4 2 1 1 терм
1 (74/12) 4 2 разл. разм. 2 0

Таблица 8. Идентифцированные интрогрессии генетического материала 
ячменя луковичного во втором поколении от самоопыления растения ВС1 

Н. vulgare ‘Roland’ × (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x))
Table 8. Identified introgressions of the genetic material of bulbous barley in F2 from  

self-pollination of BC1 plant 
Н. vulgare ‘Roland’ × (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x))

№ растения F1/
No. of F1 plants

Число растений 
F2 / Number of F2 

plants

C интрогрессиями / With introgressions

Всего/ Total 2HL 5HL 7HS

74/11
(2- крупная терм., 1-5HL мал.

терм, 1-7HS крупная терм)
1 4 2 терм 1 терм 1 терм.

73/5
(1-2HL крупная терм.)

1 1 0 1 терм 0
3 1 1терм 0 0
2 0 0 0 0

74/12 
(2 -2HL крупная терм., 1-5HL 

мал.терм.)

7 2 2 терм 0 0

1 3 2 терм 1 терм 0

74/7
(1 -2HL крупная терм., 1-5HL 

мал.терм)

1 3 2 терм 1 терм 0
2 2 1 терм 1 терм 0
1 2 2 терм 0 0
1 1 1 терм 0 0

74/8
(1- 2HL крупная терм., 1-5HL 

мал.терм, 1-7HS крупная терм)

1 4 2 терм 1 терм 1 терм.
1 3 1 терм 1 терм 1 терм.
1 2 1 терм 1 терм 0
1 2 1 терм 0 1 терм.
2 1 1 терм 0 0

Во втором поколении от самоопыления пяти расте-
ний с различным сочетанием рекомбинантных хромо-
сом было охарактеризовано 26 растений из пяти семей 
и выявлено 15 вариантов сочетания рекомбинантных хро-
мосом с чужеродными интрогрессиями генетического 

материала ячменя луковичного (табл. 8).
Среди изучаемых растений были выявлены формы 

с интрогрессиями в обоих гомологах 2HL (см. табл. 8). 
Характерной особенностью растений с этой интрогресси-
ей является различная фертильности растений (табл. 9).
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Таблица 9. Фертильность рекомбинантных форм H. vulgare 
с интрогрессией в обоих гомологах хромосомы 2HL

Table 9. Fertility of H. vulgare recombinant forms with introgressions 
in both homologues of 2HL chromosome

№ растения /
Plant No.

Число интрогрессий/
Number of introgressions

Число 
цветков / 
Number of 
flowers

Завязалось зерновок /
Seed setting

2HL 5HL 7HS Число /
Number %

73/11 2 1 1 121 1 0,83
s* 73/11 , р 1 2 1 1 218 0 0
74/12 2 2 0 154 17 11,04
s 74/12 р 1 2 0 0 175 55 73,33
s 74/12 р 5 2 1 0 104 0 0
s 74/12 р7 2 0 0 163 7 4,29
s 74/12 р 9 2 0 0 118 66 55,93
s 74/12 р.10 2 0 0 91 7 7,69
s 74/12 р.12 2 0 0 84 1 1,19
73/7 1 1 0 51 44 86,27
s 73/7 р.5 2 0 0 217 0 0
73/8 1 1 1 75 45 61,33
s 73/8 р 6 1 0 1 110 103 93,63
s 73/8 р 1 1 1 0 123 114 92,68
s 73/8 р 5 1 1 1 61 13 21,31
s 73/8 р 6 1 0 7 84 67 79,76
s 73/8 р4 2 1 1 82 72 87,80

s* – самоопыление / selfing

Растения с интрогрессией в одной из хромосом имели 
нормальную фертильность. Для растения 73/11 с интро-
грессиями исходной формы в обоих гомологах харак-
терна стерильность, единственное растение, полу-
ченное в потомстве этого растения, было полностью 
стерильным. В потомстве растения 74/12 (см. рис. 3г) 
с различным размером интрогрессированных фрагмен-
тов наблюдали растения с различной фертильностью (от 
0 до 73,33%), что может быть связано с размерами интро-
грессий в 2HL у этих растений. Различие в размерах 
интрогресий у гомологов, вероятно, является результатом 
гомеологичной мейотической рекомбинации в пределах 
части плеча хромосомы у растений с интрогрессией гене-
тического материала H. bulbosum в одном из гомологов.

Обсуждение

Целью работы было создание новых интрогрессив-
ных форм ячменя на основе ярового сорта ‘Roland’. 
При опылении культурного ячменя пыльцой гибридов 
были выявлены интрогрессивные формы, что свидетель-
ствует о формировании гибридами полноценных пыль-
цевых зерен, способных к прорастанию и оплодотво-
рению. Тераплоидный гибрид H.  bulbosum  A17 (4x) × 
H.  vulgare  ‘Borwina’ (4x) детально изучен в наших пре-

дыдущих исследованиях (Scholz, Pendinen, 2017). Это – 
частично фертильное растение, завязывающее зер-
новки при самоопылении. Поэтому было ожидаемо 
завязывание семян при опылении культурного ячменя 
пыльцой этого растения. Пыльца триплоидных гибри-
дов (HvHbHb) обычно стерильна (см. рис. 1d Приложе-
ния / Supplement, Fig. 1d), но у использованного в скре-
щиваниях гибридного растения H. vulgare ‘Roland’(2x) × 
H. bulbosum W851 (4x) в единичных колосьях, цветущих 
обычно первыми после перезимовки, наблюдали растре-
скивающиеся пыльники и высыпающуюся из них пыль-
цу, часть из которой хорошо выполнена, и, возможно, 
функциональна (см. рис. 1с Приложения / Supplement, 
Fig. 1c). Причины формирования такой пыльцы у этого 
гибрида пока не ясны. Возможно, появление выполнен-
ных пыльцевых зерен связано со спонтанной полипло-
идизацией на каком-либо этапе развития спорогенной 
ткани. Кроме того, можно предположить, что при опре-
деленных условиях в процессе мейоза не происходит 
редукция числа хромосом, но при анализе этого растения 
характерных особенностей мейотического деления, при-
водящих к нередукции, не выявлено (Pendinen, Scholz, 
2020).

Все полученные в результате скрещиваний расте-
ния представляли собой культурный ячмень (2n=2x=14). 
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Быстрое получение рекомбинантных форм культурно-
го ячменя H.  vulgare с интрогрессиями ячменя лукович-
ного на основе триплоидных и тетраплоидных гибридов 
(HvHbHb и HbHbHvHv) связано с особенностями взаимо-
действия геномов этих видов в гибридах, приводящее 
к элиминации хромосом H. bulbosum. (Lange, 1971,б; Ho, 
Kasha, 1975; Fukuyama, Hosoya, 1983; Devaux, 2003). При 
соотношении геномов 1Hv : 1Hb, в гибридном зародыше 
во многих комбинациях наблюдается элиминация хромо-
сом ячменя луковичного (Lange, 1971,б; Ho, Kasha, 1975; 
Fukuyama, Hosoya, 1983; Devaux, 2003). При беккросси-
ровании ячменем культурным соотношение числа гено-
мов смещается в сторону увеличения дозы генома ячменя 
культурного, поэтому в поколении ВС1 выявляются толь-
ко растения H. vulgare.

В результате скрещиваний были получены новые 
интрогрессивные формы на основе ярового ячменя сорта 
‘Roland’. Обобщая данные о вариантах рекомбинант-
ных хромосом и локализации интрогрессий, трудно сде-
лать заключение о различной частоте встречаемости 
той или иной рекомбинантной хромосомы или ее пле-
ча, поскольку было выявлено только 10 интрогрессий. 
Тем не менее, можно отметить тенденцию более частой 
межгеномной рекомбинации в длинных плечах хромо-
сом – 7 из 10 выявленных интрогрессий локализованы 
в длинном плече. Причем, каждая из интрогрессий, обна-
руженных нами в длинных плечах хромосом 1HL, 5HL, 
3HL, встречалась у двух растений. Эта тенденция соот-
ветствует данным анализа гомеологичного спаривания 
хромосом в мейозе у этих гибридов (Pickering et al., 2004, 
2006; Scholz, Pendinen, 2017; Pendinen, Scholz, 2020).

Выявление в потомстве от самоопыления растений 
с интрогрессий в одном из соответствующих гомологов 
хромосом 5HL, 2HL, 3HS форм с измененным (умень-
шенным) чужеродным фрагментом, в сравнении с исход-
ным его размером, свидетельствует о гомеологичном 
спаривании хромосом и о мейотической рекомбинации 
в этих участках соответствующих хромосом. Возмож-
но, рекомбинационный процесс связан с наличием в этих 
участках хромосом H. vulgare регионов с высокой реком-
бинационной активностью – так называемых hotspots 
или горячих точек рекомбинации (Künzel et al., 2000). 
Плечо 5HL H. vulgare характеризуется наибольшим коли-
чеством таких горячих точек рекомбинации. Поэтому 
в потомстве растения со значительного размера интро-
грессией в одной из 5HL, наличие которой в двух гомо-
логах приводит к летальности, можно ожидать появление 
растений с измененными размерами и рекомбинантных 
по разным участкам в пределах интрогрессированного 
фрагмента, что, в свою очередь, делает возможным полу-
чение на основе таких растений жизнеспособных интро-
грессивных линий. Изменение размеров интрогрессий 
в 2HL при мейотической рекомбинации и получение рас-
тений с различной локализацией сайтов рекомбинации 
в пределах чужеродной вставки позволит создать фер-
тильные линии с рекомбинантными хромосомами 2HL.

Заключение

Новые интрогрессивные формы ярового ячменя 
H. vulgare с фрагментами генетического материала ячме-
ня луковичного H. bulbosum были получены при скрещи-
вании культурного ячменя с двумя межвидовыми гибри-
дами Н.  vulgare  ‘Roland’ × (H.  vulgare  ‘Roland’ (2x) × 
H.  bulbosum W851 (4x)) (HvHbHb),  H.  vulgare  ‘Roland’ × 
(H.  bulbosum  А17 (4x) × H.  vulgare ‘Borwina’(4x)) 
(HbHbHvHv). Выявлены растения с интрогрессиями в трех 
хромосомах 1HL, 5HL, 3HS – при использовании в скре-
щивании триплоидного гибрида, а при использовании 
в скрещивании тетраплоидного гибрида – в хромосомах 
2HL, 5HL, 7HS. В потомстве первого растения, в случае 
сочетания в кариотипе обоих гомологов с интрогрессией 
5HL исходного размера, наблюдали летальность на ста-
дии развития второго листа. У ряда растений отмечено 
уменьшение исходного размера интрогресий в 5HL, сре-
ди них выявлены жизнеспособные формы с двумя инро-
грессиями различных размеров в этом плече хромосомы, 
которые могут быть использованы в отборе интрогрес-
сивных линий с рекомбинантной хромосомой 5HL.

Для растений с сочетанием в кариотипе интрогрессии 
2HL в обоих гомологах характерна практически полная 
стерильность. Для форм с уменьшенным размером тер-
минального интрогрессированого фрагмента этой хромо-
сомы хотя бы в одном из гомологов, стерильность колоса 
не характерна. Таким образом, в процессе дальнейше-
го отбора возможно получить интрогрессивные линии 
с рекомбинантной хромосомой 2HL, характеризующиеся 
нормальной фертильностью.

Выявленные в потомстве от самоопыления исход-
ных интрогрессивных форм растения ячменя с меньшим, 
в сравнение с исходным размером, чужеродным фраг-
ментом в хромосомах 5HL, 2HL, 3HS свидетельствуют 
о гомеологичной рекомбинации в мейозе в этом участке 
хромосомы. Путем отбора в первом и втором поколениях 
от самоопыления этих растений создана серия фертиль-
ных форм культурного ячменя с различным сочетанием 
рекомбинантных хромосом в кариотипе.
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