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Актуальность. Hordeum bulbosum L. – единственный дикорастущий вид рода Hordeum, генофонд которого успешно используется 
в интрогрессивной гибридизации для расширения генетического разнообразия Hordeum vulgare L. При создании интрогрессивных форм на 
основе гибридов H. vulgare с H. bulbosum необходимо учитывать плоидность образцов родительских видов, их генетические особенности, 
определяющие интенсивность процесса элиминации хромосом H. bulbosum в эмбриогенезе. Цель исследования – выявление особенностей, 
связанных с элиминацией хромосом ячменя луковичного в зародышах, полученных в различных комбинациях скрещиваний с участием 
тетраплоидного гибрида H. bulbosum с H. vulgare для его эффективного использования при создании интрогрессивных линий ячменя 
H. vulgare. Материал и методы. Для анализа использовали 9-15-ти дневные зародыши, полученные в скрещиваниях тетраплоидного гибрида 
F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare Borwina (4x)) (HbHbHvHv) с сортами H. vulgare ‘Igri’ (2х) и ‘Borwina’ (2х), с H. bulbosum А17 (4х), 
а также при самоопылении гибрида. Анализ хромосомного состава проводили на давленых препаратах разновозрастных зародышей методом 
геномной in situ гибридизации (GISH). Результаты. При самоопылении гибрида среди 11-15-ти дневных зародышей из числа изученных 
примерно половина – миксоплоидные, у остальных преобладают клетки, содержащие только геномный материал H. vulgare. При скрещивании 
гибрида с сортами ячменя ‘Igri’ (2х) и ‘Borwina’ (2х) процесс элиминации интенсивен, к 10-11-му дням после опыления во всех зародышах 
преобладают клетки, содержащие только геномный материал H. vulgare независимо от направления скрещивания и используемого сорта. 
В скрещиваниях тетраплоидного гибрида с H. bulbosum А17 (4х) получаются гибридные зародыши со стабильным хромосомным составом. 
Во всех вариантах скрещиваний выявлены зародыши с рекомбинантными хромосомами H. vulgare, несущие чужеродный генетический 
материал ячменя луковичного. Заключение. Для массового получения интрогрессивных линий культурного ячменя различных сортов на 
основе частично фертильного гибрида F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) наиболее эффективным является 
скрещивание с сортами H. vulgare (2x). В потомстве от таких скрещиваний будут только растения культурного ячменя, среди которых можно 
выявить формы с интрогрессией H. bulbosum и уже в первом поколении от их самоопыления отобрать линии H. vulgare, несущие генетический 
материал ячменя луковичного в обоих гомологах.
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Possibilities of using the tetraploid interspecific hybrid Hordeum 
bulbosum L.× Hordeum vulgare L. in obtaining new recombinant barley lines

DEVELOPMENT OF MODERN BREEDING METHODS

Galina I. Pendinen1, Vladimir E. Chernov2, Margaret Scholz3

Background. Hordeum bulbosum L. is the only wild species of the genus Hordeum, the gene pool of which is successfully used in introgressive 
hybridization to increase the genetic diversity of H. vulgare L. When creating introgression forms based on hybrids of H. vulgare with H. bulbosum, 
it is necessary to take into consideration the ploidy of the parent species, and their genetic features that determine the intensity of the process of 
H. bulbosum chromosomes elimination in embryogenesis. The purpose of our investigation was to study the features associated with the elimination of 
bulbous barley chromosomes in embryos obtained in various combinations of crosses involving the tetraploid hybrid H. bulbosum with H. vulgare for 
its effective use in obtaining introgression lines of H. vulgare. Material and methods. The analysis was performed on 9-15 days old embryos obtained 
in crosses of the tetraploid hybrid F2 (H. bulbosum A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) with ‘Igri’ (2x) and ‘Borwina’ (2x) barley 
varieties, with H. bulbosum A17 (4x), as well as during its self-pollination. The chromosomal composition of embryos of different ages was analyzed on 
squashed embryo slides using genomic in situ hybridization (GISH). Results. Among the 11-15 days old embryos obtained from self-pollination of the 
hybrid, approximately half of the studied ones were mixoploids, while in other embryos the majority of cells contained only the genomic material of 
H. vulgare. The elimination process was very intensive in crosses of the hybrid with the barley varieties ‘Igri’ (2x) and ‘Borwina’ (2x), and by day 10-11 
after pollination cells containing only the genomic material of H. vulgare predominated in all embryos, regardless of the direction of crossing and the 
variety used. Hybrid embryos with a stable chromosomal composition resulted from a cross of a tetraploid hybrid with H. bulbosum A17 (4x). Embryos 
with recombinant H. vulgare chromosomes carrying alien genetic material of bulbous barley were identified in all types of crosses. Conclusion. The 
most efficient way for the mass production of introgression lines of cultivated barley varieties based on the partially fertile hybrid F2 (H. bulbosum 
A17 (4x) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)), is the crossing with varieties of H. vulgare (2x). The progeny from such crosses will contain only cultivated 
barley plants, among which it is possible to identify forms with the introgression of H. bulbosum and use already the first generation from their self-
pollination for selecting H. vulgare lines carrying the genetic material of bulbous barley in both homologs.
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Введение

Ячмень луковичный Hordeum bulbosum L. – многолет-
ний вид, среди образцов которого встречаются диплоид-
ные и тетраплоидные формы (Bothmer et al., 1991). Как 
и культурный ячмень, он относится к секции Hordeum. 
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). Ячмень луковичный – единствен-
ный дикорастущий вид рода Hordeum, генофонд которо-
го успешно используется в интрогрессивной гибридиза-
ции для расширения генетического разнообразия ячменя 
культурного Hordeum vulgare L.

Образцы H. bulbosum характеризуются рядом цен-
ных признаков, таких как устойчивость к мучнистой 
росе, стеблевой и листовой ржавчине, вирусам BaMMV, 
BaYMV и BYDV (Jones, Pickering, 1978; Michel, 1996; 
Habekuß et al. 2004). Показана возможность их переноса 
от образцов H. bulbosum в геном H. vulgare при межви-
довой гибридизации (Jones, Pickering, 1978; Michel, 1996; 
Ruge et al, 2003; Ruge-Wehling et al., 2006; Scholz et al., 
2009; Hoseinzadeh et al, 2020; Pidon et al., 2021; 2023; 
Yu et al., 2018; 2022). На основе межвидовых гибридов 
между H. vulgare и H. bulbosum получены серии интро-
грессивных линий (Johnston et al., 2009; Pickering, 1991; 
Pickering et al. 1994; Pickering et al., 2000; Zhang et al., 
2001; Scholz et al., 2009; Pendinen et al., 2018).

При скрещивании H. vulgare c H. bulbosum в потом-
стве могут наблюдаться межвидовые гибриды, или 
гаплоиды культурного ячменя как результат элимина-
ции хромосом ячменя луковичного в процессе эмбрио-
генеза (Lange, 1971a; b; Kasha, Kao, 1970). В скрещива-
ниях H. vulgare (2x) с H.bulbosum (2x) и H. vulgare (4x) 
и H. bulbosum (4x) при соотношении геномов 1Hv : 1Hb 
в гибридном зародыше часто наблюдается элиминация 
хромосом ячменя луковичного, и результат скрещива-
ния в значительной степени зависит от генотипов исполь-
зуемых родительских форм (Ho, Kasha, 1975; Fukuyama, 
Hosoya, 1983; Devaux, 2003). Чаще всего в таких вариан-
тах скрещиваний результатом являются гаплоиды или 
диплоидные формы H. vulgare, а также гибридные формы 
с нестабильным числом хромосом (Lange, 1971a; b). Эта 
особенность в значительной степени ограничивает вовле-
чение разнообразных сортов культурного ячменя в интро-
грессивную гибридизацию с ячменем луковичным. 
В ряде комбинаций скрещиваний при соотношении пло-
идности родительских видов 1Hv : 1Hb с использовани-
ем сортов ячменя ‘Emir’ (2х) (Zhang et al., 1999; Pickering 
et al., 2004; 2006а) и ‘Borwina’ (4х) получены цитогене-
тически стабильные гибриды (Szigat, Pohler, 1982, Scholz, 
Pendinen, 2017). При соотношении геномов родитель-
ских видов 1Hv : 2Hb в скрещиваниях тетраплоидного 
H. bulbosum с диплоидным H. vulgare элиминации хро-
мосом ячменя луковичного не происходит и в потомстве 

наблюдаются цитогенетически стабильные триплоид-
ные гибриды (HvHbHb) независимо от используемых для 
создания гибридов образцов родительских видов (Lange, 
1971a; Yu, 2018; Pendinen, Scholz, 2020).

Кроме того, в литературе описаны случаи получения 
триплоидных гибридов с геномным составом HvHvHb 
c нетипичным для гибридов культурного ячменя с ячме-
нем луковичным cоотношением дозы родительских гено-
мов – 2Hv : 1Hb (Szigat, Pohler, 1982; Pickering, 1991; Gilpin 
et al., 1997). В этих случаях в получении гибридов исполь-
зовали сорта ‘Emir’ и ‘Borwina’, полученных на основе 
H. vulgare.

При составлении схемы скрещиваний для получения 
интрогрессивных форм на основе гибридов культурно-
го ячменя с ячменем луковичным необходимо учитывать 
ряд факторов, основными из которых являются плоид-
ность образцов родительских видов, их генетические осо-
бенности, определяющие интенсивность процесса эли-
минации хромосом ячменя луковичного в эмбриогенезе. 
По результатам нашего предварительного исследова-
ния, интенсивность элиминации хромосом H. bulbosum 
в эмбриогенезе гибридных зародышей, полученных при 
скрещивании ячменя луковичного (4х) с сортами ячме-
ня культурного ‘Igri’ (4x) и ‘Borwina’ (4x) различается 
в зависимости от сорта ячменя (Pendinen et al., 2013).

Ранее в наших исследованиях был синтезирован 
тетраплоидный гибрид Hordeum bulbosum L. А17 (4х) × 
H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x) (HbHbHvHv), в потом-
стве от его самоопыления получен частично фертиль-
ный тетраплоидный гибрид F2 (HbHbHvHv), у которого 
детально изучены особенности гомеологичного спари-
вания хромосом в мейозе и реализация рекомбинацион-
ного потенциала в потомстве от самоопыления (Scholz, 
Pendinen, 2017). Родительский клон ячменя луковично-
го, использованный при его получении, характеризует-
ся рядом ценных признаков, в частности, устойчиво-
стью к Rhynchosporium secalis (Oudem.) Davis (Pickering 
et al., 2006b), к вирусам желтой карликовости ячменя 
BYDV, карликовости ячменя WDV, слабой мозаики ячме-
ня BaMMV, желтой мозаики ячменя BaYM (Michel, 1996; 
Habekuß et al., 2004; Schliephake et al., 2013). При межви-
довой гибридизации идентифицированный у H. bulbosum 
A17 ген Ryd4Hb устойчивости к BYDV был перенесен 
в субтерминальный участок хромосомы 3HL H. vulgare 
сорта ‘Igri’ (Scholz et al., 2009), ген Rph22 устойчивости 
к листовой ржавчине ячменя Puccinia hordei G.H.Otth – 
в длинное плечо хромосомы 2HL сорта ‘Golden Promise’ 
(Johnston et al., 2013), ген количественной устойчивости 
Rph26, эффективный против листовой ржавчины ячменя 
Puccinia hordei, был интрогрессирован из этого же кло-
на А17 H. bulbosum в субтерминальный участок хромо-
сомы 1HL H. vulgare сорта ‘Emir’ (Yu et al, 2018). В свя-
зи с этим, актуальной задачей является получение серии 
интрогрессивных линий ячменя от гибридов, получен-
ных от скрещивания различных сортов H. vulgare с кло-
ном А17 H. bulbosum L.
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Целью исследования являлось изучение особенно-
стей, связанных с элиминацией хромосом ячменя луко-
вичного в гибридных зародышах, полученных в различ-
ных комбинациях скрещиваний с участием частично 
фертильного гибрида F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H.vulgare 
‘Borwina’ (4x)) для эффективного использования это-
го гибрида при создании на его основе интрогрессивных 
линий ячменя с участием различных сортов H. vulgare.

Материал и Методы

В работе использованы следующие образцы: клон 
ячменя луковичного H. bulbosum А17 (4х), тетраплоид-
ные и диплоидные образцы H. vulgare сортов‘Igri’ (2x, 
4x) и ‘Borwina’ (2x, 4x), многолетний тетраплоидный 
гибрид F2 c геномным составом HbHbHvHv, получен-
ный при самоопылении гибрида H. bulbosum А17 (4х) × 
H. vulgare ‘Borwina’ (4x) (Pendinen et al., 2013; Scholz, 
Pendinen, 2017). Для этого гибрида характерна частичная 
фертильность, в его потомстве от самоопыления встре-
чаются как гибридные формы, так и диплоиды, соответ-
ствующие культурному ячменю (2х). И в первом, и во 
втором случае выявляются формы с рекомбинантны-
ми хромосомами культурного ячменя. Принимая во вни-
мание особенности взаимодействия геномов родитель-
ских видов и перспективы дальнейшего использования 
этого гибрида в интрогрессивной гибридизации, изуча-
ли особенности поведения хромосом культурного ячменя 
и ячменя луковичного в эмбриогенезе у потомков от раз-
личных комбинаций скрещиваний: с сортами культурного 
ячменя ‘Igri’ (2x) и ‘Borwina’ (2x), с ячменем луковичным 
H. bulbosum А17 (4х), а также от самоопыления.

Для подтверждения наших предварительных данных 
о различном влиянии генотипов сортов ‘Igri’ и ‘Borwina’ 
на интенсивность элиминации хромосом изучали хро-
мосомный состав зародышей из зафиксированных 10-ти, 
12-ти и 14-ти дневных зерновок, полученных от скрещи-
вания H. bulbosum А17 (4х) с сортом ‘Igri’ (4х) и 12-ти 
дневных зерновок, полученных от скрещивания с сортом 
‘Borwina’ (4x). В делящихся клетках зародышей опре-
деляли число хромосом родительских видов. В каждом 
варианте изучали по три зародыша.

Подготовка материала для исследования. Растения 
выращивали в теплице с 16-ти часовым фотопериодом 
и температурой 22°С днем и 16°С ночью. Для скрещи-
ваний цветки в колосьях материнских форм кастрирова-
ли за 2-3 дня до созревания пыльников. Опыление про-
водили через 2-3 дня после кастрации. Через 9-14 дней 
после опыления завязавшиеся зерновки помещали в фик-
сатор 3:1 (этиловый спирт 96% : ледяная уксусная кисло-
та), фиксированный материал до использования хранили 
в морозильной камере при –20°С.

Зародыши из зафиксированных зерновок вычленяли 
непосредственно перед подготовкой препарата и поме-
щали их на предметное стекло в каплю раствора маце-

рирующих ферментов, содержащих 4% целлюлазы R10 
(1,14 U/mg) и 1% пектолиазы (0,94 U/mg) на 20-25 мин. 
Затем фермент убирали, зародыши промывали дистилли-
рованной водой, затем 45% уксусной кислотой и исполь-
зовали для приготовления давленых препаратов.

Флюоресцентная ДНК-ДНК гибридизация in situ. 
Для идентификации генетического материала ячме-
ня луковичного использовали геномную in situ гибри-
дизацию (GISH) с меченой геномной ДНК H. bulbosum, 
в качестве блокирующей использовали ДНК H. vulgare 
‘Igri’ (2x), кроме того, в некоторых случаях в пробу для 
гибридизации добавляли меченую 18/25S рДНК, мар-
кирующую 1HS, 5HS, 6HS плечи хромосом культурно-
го ячменя и плечо 6HS ячменя луковичного. Подготов-
ку препаратов, мечение ДНК, флюоресцентную in situ 
гибридизацию проводили по ранее описанной методи-
ке (Scholz et al., 2009; Scholz, Pendinen, 2017). Геномную 
ДНК H. bulbosum и плазмидную ДНК, несущую 18S/25S 
pДНК (зонд Ver17) (Yakura,Tanifuji, 1983) метили методом 
Nick-трансляции с использованием DIG- или BIO-Nick 
Translation Mix (Roche Diagnostics).

Для анализа препаратов, создания и обработки изобра-
жений использовали эпифлюоресцентные микроскопы 
Nicon 90i (Nikon Corporation, Япония) с камерой DS-Qi1 
и AxioImager M2 (Carl Zeiss microscopy GmbH, Germany) 
с камерой AxioCamMRm и программным обеспечением 
AxioVision Rel 4.8.

Результаты

Элиминация хромосом ячменя луковичного 
в гибридных зародышах от скрещивания 
H. bulbosum А17 (4х) с H. vulgare ‘Igri’ (4x) 

и ‘Borwina’ (4x)

Анализ 11-12-ти дневных зародышей, полученных 
в комбинации H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare ‘Igri’ (4x) 
показал, что процесс элиминации хромосом ячменя луко-
вичного очень интенсивный, наблюдаются микроядра, 
образованные хромосомами ячменя луковичного. Ни 
в одной из делящихся клеток не выявлено эуплоидного 
гибридного набора хромосом (14 Hb + 14 Hv). Выявлен-
ные анеуплоидные гибридные клетки имели от одной до 
11-ти хромосом ячменя луковичного и 14 хромосом ячме-
ня культурного. Значительная часть клеток представля-
ли собой гаплоидные клетки тетраплоидного H. vulgare 
(n=2x=14) (рис. 1а, b). К 14-му дню в делящихся клетках 
не выявлено хромосом ячменя луковичного (рис. 1с). Хро-
мосомный материал ячменя луковичного в зародышах 
этого возраста встречается только в виде редких микро-
ядер.

В гибридных зародышах, полученных от скрещива-
ния с сортом H. vulgare ‘Borwina’ (4x), процесс элими-
нации не столь интенсивен; к 12-му дню после опыления 
большинство клеток (92,6%) в проанализированных заро-
дышах содержали полный набор хромосом H. bulbosum. 
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В ряде клеток (7,4%) отмечена элиминация от одной 
до четырех хромосом ячменя луковичного и выявлены 

микроядра, образованные хромосомами H. bulbosum.

Рис. 1. Доли гаплоидных и гибридных (эуплоидных и гипоплоидных) клеток в зародышах, 
полученных от скрещиваниия H. bulbosum А17 (4х) с тетраплоидными образцами  

H. vulgare (4x) ‘Igri’ (a-c) и ‘Borwina’ (4x) (d) 
a – 11-ти суточные зародыши; b – 12-ти суточные зародыши; с – 14-ти суточный зародыш;  

d – 12-ти суточные зародыши. Доля различных групп клеток на диаграмме указана в %

Fig. 1. Proportions of haploid and hybrid (euploid and hypoploid) cells in embryos obtained from crossing 
H. bulbosum A17 (4x) with tetraploid H. vulgare (4x) ‘Igri’ (a-c) and Borwina (4x) (d) 

a – 11-day-old embryos; b – 12-day-old embryos; c – 14-day-old embryo; d – 12-day-old embryos. 
The occurrence of different groups of cells in the diagram is indicated in %

Хромосомный состав зародышей, полученных 
в различных комбинациях скрещиваний с 

участием тетраплоидного гибрида F2
(H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. 

‘Borwina’ (4x))

Тетраплоидный гибрид H. bulbosum А17 (4х) × 
H. vulgare ‘Borwina’ (4x), (HbHbHvHv) обладает частич-
ной фертильностью; в его потомстве от самоопыления 
встречаются как гибридные формы, так и культурный 
ячмень (2х). И в первом, и во втором случае выявляют-
ся формы с рекомбинантными хромосомами культурно-
го ячменя (Scholz, Pendinen, 2017). Принимая во внима-
ние особенности взаимодействия геномов родительских 
видов, изучали особенности поведения хромосом куль-
турного ячменя и ячменя луковичного в эмбриогенезе 
в различных комбинациях скрещиваний.

Самоопыление гибрида. Показано, что во всех изу-
ченных 9-ти-15-ти суточных зародышах, полученных при 
самоопылении гибрида, преобладает тенденция к эли-
минации хромосом ячменя луковичного (табл. 1). В тка-
нях пяти изученных 9-ти и 11-ти суточных зародышей 
встречаются как клетки с полной элиминацией хромо-

сом ячменя луковичного, содержащие только хромосо-
мы H. vulgare, так и клетки, в которых помимо хроматина 
культурного ячменя наблюдается остаточное количество 
генетического материала ячменя луковичного: от 1 до 5 
хромосом (рис. 2а). Наблюдаются микроядра, образован-
ные генетическим материалом ячменя луковичного, а так-
же гибридные клетки (рис. 2b). В пяти из 11 проанализи-
рованных 13-ти – 15-ти суточных зародышей наблюдали 
практически полную элиминацию хромосом H. bulbosum, 
лишь в некоторых участках было отмечено наличие кле-
ток, включающих наряду с хромосомами культурного 
ячменя остаточные количества хроматина ячменя луко-
вичного, а также микроядра, образованные хроматином 
H. bulbosum. В шести зародышах наблюдалась миксопло-
идия, клетки с 14 хромосомами культурного ячменя еди-
ничны; в основном, эти зародыши состоят из гибридных 
клеток с различным количеством генетического матери-
ала ячменя луковичного. Выявлены 11-ти, 13-ти и 15-ти 
дневные миксоплоидные гибридные зародыши. Цитоге-
нетически стабильных гибридных зародышей, состоящих 
из клеток с геномным составом HvHvHbHb, выявлено не 
было.
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Таблица 1. Характеристики геномного состава зародышей, полученных в результате 
самоопылении гибрида F2 (H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv)

Table 1. Characteristics of the genomic composition of embryos obtained from self-pollination of 
the F2 hybrid (H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) hybrid

Возраст 
зародыша, 

сутки/ 
age of the 
embryo, 

days

Число 
зародышей/ 
Number of 
embryos

Характеристика геномного состава зародыша/ 
Characteristics of the genomic composition of the embryo

Наличие 
хромосом 

с интрогрессией/ 
Presence of 

chromosomes with 
introgression 

9 1 Преобладают клетки, содержащие только геномный материал Hv* (HvHv, 2n=14), 
некоторые содержат генетический материал Hv и Hb**. Микроядра Hb 1 – HvHb***

11

1 Миксоплоидный гибридный зародыш. Большинство клеток содержат генетический 
материал Hv и Hb, единичные - только 14 хромосом Hv. 0

1 Преобладают клетки, содержащие только геномный материал Hv. (HvHv, 2n=14), 
некоторые клетки содержат генетический материал Hv и Hb. Микроядра Hb.

1 – HvHb* 
1 – 1HL

1
Преобладают клетки, содержащие только геномный материал Hv (HvHv, 
2n=14),. в некоторых клетках - единичные хромосомы Hb (не более 1 на клетку). 
Микроядра Hb.

1 – 1HL 

13
2 Миксоплоидные гибридные зародыши: 14 хромосом Hv (HvHv, 2n=14) и различное 

число (<14) хромосом Hb.Микроядра Hb. 0

2 Преобладают клетки, содержащие только геномный материал Hv (HvHv, 2n=14), 
некоторые содержат генетический материал Hv и Hb. Микроядра Hb. 0

14 -15

2
Преобладают клетки, содержащие только геномный материал H.vulgare (HvHv, 
2n=14), некоторые клетки содержат генетический материал Hv и Hb.Микроядра 
Hb.

0

1 Преобладают клетки, содержащие только геномный материал Hv (HvHv, 2n=14), 
некоторые клетки содержат генетический материал Hv и Hb. Микроядра Hb. 2 – HvHb*

1 Преобладают клетки, содержащие только геномный материал Hv (HvHv, 2n=14), 
некоторые клетки содержат генетический материал Hv и Hb. Микроядра Hb.

1 – 1HL
1 – 5HL/ 6HL
1 – HvHb*

4
Миксоплоидные гибридные зародыши: 14 хромосом Hv (HvHv, 2n=14) и различное 
количество Hb. Часть зародыша – клетки, содержащие только хромосомы Hv 
(HvHv, 2n=14). Микроядра Hb.

0

* – H. vulgare, ** – H. bulbosum,    *** – HvHb – неидентифицированная хромосома H. vulgare  
с интрогрессией H. bulbosum (не1H, не 5H, не 6H)

В клетках у пяти из 16 изученных зародышей выяв-
лены рекомбинантные хромосомы H. vulgare, несущие 
терминальные интрогрессии генетического материала 
H. bulbosum: у двух – по одной рекомбинантной хромо-
соме: 1-1HL (рис. 2с), 1 – не идентифицирована, но уста-
новлено, что она не является ни 1Н, ни 5Н, ни 6Н; у одно-
го – 2 интрогрессии (не идентифицированы: не являются 
ни 1Н, ни 5Н, ни 6Н); у одного – 3 интрогрессии (одна – 
1HL, вторая – 5HL или 6HL, третья – не идентифицирова-
на). В остальных зародышах рекомбинантных хромосом 
культурного ячменя выявлено не было (рис. 2d).

Скрещивания гибрида с Н. vulgare ‘Borwina’ (2x). 
При скрещивании гибрида с ячменем сорта 
‘Borwina’ (2x), как при использовании его в качестве 
материнской формы, так и как опылителя, к 10-12 сут-

кам после опыления во всех зародышах отмечено нали-
чие клеток, содержащих только геномный материал 
H. vulgare, а также идентифицирован остаточный хромо-
сомный материал ячменя луковичного в виде микроядер 
или единичных хромосом (табл. 2, рис. 3). В большинстве 
зародышей этого возраста преобладали клетки, содержа-
щие только хромосомы культурного ячменя (см. табл. 2). 
Лишь у одного 10-дневного зародыша, полученного при 
использовании гибрида в качестве материнской фор-
мы, наблюдали миксоплоидную структуру: в его составе, 
наряду с клетками H. vulgare, значительное количество 
миксоплоидных гибридных клеток, содержащих наряду 
с хромосомами культурного ячменя 1-5 хромосом ячме-
ня луковичного и большое число микроядер H. bulbosum 
(см. рис. 3 d, e, f).
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Рис. 2. Геномный состав клеток зародышей, полученных в результате самоопы ления тетраплоидного 
гибрида F2 (H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) 

a – конец анафазы митоза в клетке 9-ти дневного зародыша: 2 хромосомы 6Hb будут утрачены в процессе деления; 
b – ядра гибридной клетки и клетки, содержащей только хромосомы Hv и микроядра Hb 11-ти дневного зародыша; c, 

d – метафазные хромосомы диплоидных клеток Hv 11-ти дневного зародыша с рекомбинантной хромосомой Hv, несущей 
терминальную интрогрессию (указана стрелкой) хромосомы 1HL (с) и без рекомбинантных хромосом Hv (d)

Fig. 2. Genome composition of embryo cells obtained from self-pollination of the tetraploid F2 hybrid 
(H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv): 

a – the end of anaphase of mitosis in a cell of a 9-day-old embryo: 2 chromosomes 6Hb of H. bulbosum will be lost during 
the division process; b – nuclei of a hybrid cell and a cell containing only Hv chromosomes and Hb micronuclei of an 

11-day-old embryo; c, d – diploid cell of Hv of an 11-day-old embryo with a recombinant chromosome carrying terminal 
introgression (indicated by arrow) in 1HL chromosome (c) and without recombinant chromosomes of Hv (d).

Таблица 2. Характеристики геномного состава зародышей, полученных 
в результате скрещиваний гибрида F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare 

‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) с H. vulgare ‘Borwina’ (2x) (HvHv)
Table 2. Characteristics of the genomic composition of embryos obtained in 

crosses of the F2 hybrid (H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) 
(HbHbHvHv) with H. vulgare ‘Borwina’ (2x) (HvHv)

Комбинация 
скрещивания 
/ Cross 
combination

Возраст 
зародыша, 

сутки /
age of the 
embryo, 

days

Число 
зароды-шей/ 

Number of 
embryos

Характеристика геномного состава зародыша/
Characteristics of the genomic composition of the embryo

Наличие хромосом 
с интрогрессией/ 
chromosomes with 

introgression 

HvHv × 
HbHbHvHv 11-13 6 Преобладают клетки с хромосомами Hv* (HvHv, 2n=14) , 

единичные микроядра Hb**. 0

HbHbHvHv × 
HvHv

10
1

Миксоплоидный зародыш: клетки с14 хромосомами Hv, 
0-5 Hb, преобладают клетки только с хромосомами Hv 
(HvHv, 2n=14) , микроядра Hb

0

1 Преобладают клетки с хромосомами Hv (HvHv, 2n=14) , 
микроядра Hb 1 - HvHb***

12 -13 8 Преобладают клетки с хромосомами Hv (HvHv, 2n=14) , 
единичные микроядра Hb 0

* – H. vulgare, ** – H. bulbosum, *** – HvHb – неидентифицированная хромосома H. vulgare с интрогрессией  
H. bulbosum (не является ни1H, ни 5H ни 6H)
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К 13 дню после опыления процесс элиминации хро-
мосом ячменя луковичного в зародышах, полученных 
в результате реципрокных скрещиваний, практически 
завершен, наблюдаются лишь единичные микроядра, 

образованные хромосомами H. bulbosum.
В хромосомном наборе одного из 16 изученных заро-

дышей выявлена рекомбинантная хромосома H. vulgare 
c терминальной интрогрессией H. bulbosum (рис. 3 c).

Рис. 3. Геномный состав клеток зародышей, полученных от скрещивания тетраплоидного гибрида F2 
(H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) с H. vulgare L. ‘Borwina’ (2x) 

a, b, c, d, e, f, i – гибрид использован в качестве материнской формы; g, h – гибрид использован как опылитель: а – микроядра Hb 
и ядра клеток, содержащие только хромосомы Hv 10-ти дневного зародыша; b – метафазные хромосомы диплоидной клетки Hv 

(2n=2x=14) 10-ти дневного зародыша с практически полной элиминацией хромосом Hb; с – метафазные хромосомы диплоидной 
клетки Hv 10-ти дневного зародыша с рекомбинантной хромосомой, несущей терминальную интрогрессию (указана стрелкой); 
d, e, f – метафазные хромосомы клеток миксоплоидного 10-ти дневного зародыша: с диплоидным набором хромосом и полной 

элиминацией хромосом Hb (d); c одной хромосомой Hb (e) и c 5 хромосомами Hb (f);  
g – микроядра Hb и ядра клеток, содержащие только хромосомы Hv у 12-ти дневного зародыша; h – ядра клеток и метафазные 
хромосомы у 12-ти дневного зародыша с полной элиминацией генетического материала Hb и диплоидным набором хромосом 

Hv (2n=2x=14); i – микроядро Hb и ядро с неполной элиминацией хромосом Hb в клетках 12-ти дневного зародыша

Fig 3. Genome composition of embryo cells obtained in crosses of the tetraploid F2 hybrid (H. bulbosum L. 
А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) with H. vulgare L. ‘Borwina’ (2x) 

a, b, c, d, e, f, i – the hybrid was used as the maternal form; g, h – hybrid was used as a pollinator: а – Hb micronuclei and cell 
nuclei containing only Hv chromosomes, nuclei of a 10-day-old embryo; b – metaphase chromosomes of a diploid Hv cell 

(2n=2x=14) in a 10-day-old embryo with almost complete elimination of Hb chromosomes; c – metaphase chromosomes of a 
diploid Hv cell in a 10-day-old embryo with a recombinant chromosome carrying terminal introgression (indicated by an arrow); 

d, e, f – metaphase chromosomes of a cells in a mixoploid 10-day embryo: with a diploid set of chromosomes and complete 
elimination of Hb chromosomes (d); with one Hb chromosome (e) and with five Hb chromosomes (f); g – Hb micronuclei 
and cell nuclei containing only Hv chromosomes in a 12-day-old embryo; h – cell nuclei and metaphase chromosomes of 
a 12-day-old embryo with complete elimination of Hb genetic material and a diploid set of Hv (2n=2x=14) chromosomes; 

I – Hb micronucleus and cell nucleus with incomplete elimination of Hb chromosomes in cells of a 12-day-old embryo
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Скрещивания гибрида с H. vulgare ‘Igri’ (2x). В этой 
гибридной комбинации при использовании Н. vulgare 
‘Igri’ (2x) как в качестве материнской формы, так и в 
качестве опылителя, уже к 9-10 дню после опыления пре-
обладают клетки, содержащие только геномный матери-

ал H. vulgare, но во всех зародышах этого возраста выяв-
лены участки с остаточным хромосомным материалом 
ячменя луковичного в виде микроядер или единичных 
хромосом в клетках (табл. 3, рис. 4 a,b,c).

Таблица 3. Характеристики геномного состава зародышей, полученных в результате скрещивания 
гибрида F2 (H. bulbosum  А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) с H. vulgare 'Igri’ (2x) (HvHv)

Table 3. Characteristics of the genomic composition of embryos obtained in crosses of the F2 hybrid 
(H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) with H. vulgare ‘Igri’ (2x) (HvHv)

Комбинация 
скрещивания/ 
Cross 
combination

Возраст 
зародыша, 
сутки/ Age of 
the embryo, 
days

Число 
зародышей/ 
Number of 
embryos

Характеристика геномного состава зародыша/
Characteristics of the genomic composition of the embryo

Наличие 
хромосом 
с интрогрессией/ 
chromosomes with 
introgression 

HvHv × 
HbHbHvHv 9 1

Преобладают клетки, содержащие только геномный 
материал Hv* (HvHv, 2n=14). Единичные микроядра, 
образованные хромосомами Hb**.

0

12

1
Преобладают клетки, содержащие только геномный 
материал Hv (HvHv, 2n=14). Единичные микроядра,  
образованные хромосомами Hb.

0

3 Только геномный материал Hv (HvHv, 2n=14). Микроядер 
Hb на выявлено 0

1 Только геномный материал Hv (HvHv, 2n=14). Микроядер 
Hb на выявлено 1 – 1 HL

1
Гиперплоид Hv (HvHv, 2n=15): 1 дополнительная 
спутничная хромосома (5H или 6H). Микроядер Hb на 
выявлено

1 – 5HS или 6HS

13 6 Только геномный материал Hv (HvHv, 2n=14). 
Генетического материала Hb не выявлено.

14 1 Только геномный материал Hv (HvHv, 2n=14). Микроядер 
и хромосом Hb не выявлено. 1 – HvHb***

HbHbHvHv × 
HvHv

10, 12 5

Преобладают клетки, содержащие только геномный 
материал Hv (HvHv, 2n=14). Единичные микроядра 
Hb и гибридные клетки с различным количеством 
генетического материала Hb

0

* – H. vulgare, ** – H. bulbosum, *** – HvHb – неидентифицированная хромосома H.vulgare (не является ни 1H, ни 5H, ни 6H) 
с интрогрессией H.bulbosum

У 12-дневных зародышей преобладают клетки, содер-
жащие только хромосомы культурного ячменя. Еди-
ничные микроядра и хромосомы H. bulbosum выявлены 
у одного зародыша, полученного при использовани куль-
турного ячменя в качестве материнской формы, и у двух 
изученных зародышей в реципрокной комбинации 
(см. табл. 3, рис. 4d,e,g,h). В 13-ти и 14-ти дневных заро-
дышах хромосом и микроядер ячменя луковичного не 
выявлено (см. табл. 3).

В трех из 14-ти изученных зародышей этой комбина-
ции с полной элиминацией хромосом ячменя луковично-
го выявлено по одной рекомбинантной хромосоме с тер-
минальной интрогрессией генетического материала 
H. bulbosum, две из которых идентифицированы: в одном 

зародыше – интрогрессия в хромосоме 1HL, в другом – 
в 5HS или 6HS (рис. 4f). Во втором случае зародыш име-
ет дополнительную сателлитную (5Н или 6Н) хромосому 
(см. рис. 4f).

Скрещивания гибрида с H. bulbosum A17 (4x). 
GISH-анализ шестнадцати 11-ти – 16-ти дневных зароды-
шей, полученных в результате опыления тетраплоидного 
гибрида пыльцой родительского клона ячменя лукович-
ного показал, что 15 из них имеют эуплоидный гибрид-
ный набор хромосом (геномный состав HbHbHbHv, 
2n=4x=21 Hb + 7 Hv) (табл. 4, рис. 5b), один зародыш – 
с анеуплоидным гибридным набором хромосом: 17 Hb 
и 8 Hv (см. табл. 4, рис. 5с).
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Рис. 4. Геномный состав клеток зародышей, полученных от скрещиваний тетраплоидного гибрида F2 
(H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) с H. vulgare L. ‘Igri’ (2x) 
b, c, e, g, h – гибрид использован в качестве материнской формы; a, d, f – гибрид использован в качестве опылителя:  

a –микроядро Hb и ядро с неполной элиминацией в клетке 9-ти дневного зародыша; b, с – микроядро Hb и метафазные 
хромосомы в клетке с неполной элиминацией хромосом Hb, ядра с полной элиминацией хромосом Hb (b) и ядра и метафазные 

хромосомы в клетках с полной элиминацией хромосом Hb (с) 10-дневного зародыша; d, е – микроядро Hb и метафазные 
хромосомы в клетке с неполной элиминацией хромосом Hb, ядра с полной элиминацией хромосом Hb (d) и делящиеся 

клетки, содержащие только хромосомы Hv (е) 12-ти дневного зародыша; f – клетка зародыша с гиперплоидным набором 
хромосом Hv: дополнительная хромосома – 5H или 6H, одна из которых с терминальной интрогрессией Hb в коротком плече 

(указана стрелкой); g, h – ядра и хромосомы делящихся клеток 12ти-дневного зародыша с незавершившейся элиминацией 
хромосом Hb в некоторых клетках: встречаются ядра и делящиеся клетки с одной или двумя хромосомами 6Hb, а также 

микроядра, образованные хромосомой 6Hb. (* – цвет соответствующих хромосом и проб (зондов) на всех рисунках)

Fig 4. Genome composition of embryo cells obtained in crosses of the tetraploid F2 hybrid (H. bulbosum L. 
А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv)) with H. vulgare L. ‘Igri’ (2x) 

b, c, e, g, h – the hybrid was used as the maternal form; a, d, f – the hybrid  was used as a pollinator: a – Hb micronucleus and 
a nucleus with incomplete elimination in the cell of a 9-day-old embryo; b, c – Hb micronucleus and metaphase chromosomes 
of a cell with incomplete elimination of Hb chromosomes, nuclei with complete elimination of Hb chromosomes (b) and nuclei 

and metaphase chromosomes of cells with complete elimination of Hb chromosomes (c) of a 10-day-old embryo; d, e – Hb 
micronucleus and metaphase chromosomes of a cell with incomplete elimination of Hb chromosomes, nuclei with complete 

elimination of Hb chromosomes (d) and dividing cells containing only Hv chromosomes (e) of a 12-day-old embryo; f – embryo 
cell with a hyperploid set of chromosomes Hv: additional chromosome – 5H or 6H, оne of them with terminal introgression of Hb 

in the short arm (indicated by arrow); g, h – nuclei and chromosomes of dividing cells in a 12-day-old embryo with incomplete 
elimination of Hb chromosomes in some cells: there are nuclei and dividing cells with 1 or 2 6Hb chromosomes, as well as 

micronuclei formed from the 6Hb chromosome. (* - color of corresponding chromosomes and samples (probes) in all figures)
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Таблица 4. Характеристика геномного состава зародышей, полученных в результате 
реципрокных скрещиваний гибрида F2 (H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. 

‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) с тетраплоидным H. bulbosum A17 (4x) (HbHbHbHb)
Table 4. Characteristics of genomic composition of embryos obtained in reciprocal 
crosses of the F2 hybrid (H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) 

(HbHbHvHv) with tetraploid H. bulbosum L. A17 (4x) (HbHbHbHb)

Комбинация 
скрещивания/ 
Cross 
combination

Возраст 
зародыша, 
сутки/ 
age of the 
embryo, 
days

Число 
зародышей/ 
Number of 
embryos

Характеристика геномного состава зародыша/
Characteristics of the genomic composition of the embryo

Хромосом с 
интрогрессией/ 
Сhromosomes 

with 
introgression 

HbHbHvHv  × 
HbHbHbHb

11 1 Гибридные зародыши – 2n = 4x : 21 Hb  + 7 Hv*. 
Элиминации хромосом Hb**  не отмечено

1-1HL

1 Гибридные зародыши – 2n = 4x : 21 Hb + 7 Hv. Элиминации 
хромосом Hb не отмечено 

1- HbHv***

1 Гибрид с 17 хромосомами Hb и 8 хромосомами Hv. 
Дополнительная хромосома – 1HL

0

11-16 13 Гибридные зародыши – 2n = 4x : 21 Hb + 7 Hv. Элиминации 
хромосом Hb не отмечено

0

HbHbHbHb × 
HbHbHvHv

13 2 Гибридные зародыши – 2n = 4x : 21 Hb + 7 Hv. Элиминации 
хромосом Hb не отмечено

0

* – H. vulgare, ** – H. bulbosum
*** – HbHv – хромосома H. bulbosum с интрогрессией H. vulgare

Для всех изученных зародышей, как эуплоидных, так 
и анеуплоидных, характерна стабильность числа хромо-
сом, микроядер не выявлено (рис. 5а). Среди 15 эуплоид-
ных зародышей выявлено два с рекомбинантными хромо-
сомами: у одного выявлена одна хромосома H. bulbosum 
c терминальной интрогрессией H. vulgare (рис. 5d), у дру-
гого – хромосома 1H H. vulgare c терминальной интро-
грессией генетического материала H. bulbosum (рис. 5e).

При использовании H. bulbosum в качестве материн-
ской формы были получены только два зародыша. Они 
имели эуплоидный гибридный набор хромосом (геном-
ный состав HbHbHbHv, 2n=4x=21 Hb + 7 Hv). Зароды-
ши, отобранные на 13 день после опыления, были цито-
логически стабильны, элиминации хромосом какого-либо 
из родителей не выявлено, микроядер не обнаружено 
(см. табл. 4).

Обсуждение

Родительский клон ячменя луковичного H. bulbosum 
А3 (4х), который был использован для получения меж-
видового гибрида, изученного в работе, характеризу-
ется рядом ценных признаков, в частности, устойчиво-
стью к Rhynchosporium secalis (Pickering et al., 2006b), 
к вирусам BYDV, WDV, BaMMV, BaYMV (Michel, 1996; 
Habekuß et al., 2004; Schliephake et al., 2013), показана 
возможность передачи ряда генов устойчивости от этого 
клона культурному ячменю при межвидовой гибридиза-
ции (Shtaya et al., 2007; Scholz et al., 2009, Johnston et al., 

2013; Yu et al, 2018). Частично фертильный тетрапло-
идный гибрид, полученный с участием клона Hordeum 
bulbosum А17, может быть использован для создания 
серии линий ячменя с интрогрессиями генетического 
материала H. bulbosum в разные хромосомы и с участием 
различных сортов H. vulgare. 

Главной задачей нашего исследования являлось изу-
чение особенностей, связанных с элиминацией хромо-
сом ячменя луковичного в эмбриогенезе в различных 
комбинациях скрещиваний с участием частично фер-
тильного гибрида F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare 
‘Borwina’ (4x)) для создания оптимальной для данного 
гибрида схемы получения интрогрессивных линий куль-
турного ячменя.

Ранее показано, что для мейоза изучаемого нами 
тетраплоидного гибрида характерно наличие гомеологич-
ных ассоциаций хромосом родительских видов, в кото-
рых с разной частотой участвуют все плечи хромосом, 
кроме короткого плеча хромосомы 1Н. В потомстве от 
самоопыления этого гибрида выявлены растения с реком-
бинантными хромосомами H. vulgare, несущими интро-
грессии генетического материала H. bulbosum в терми-
нальных участках различных плеч хромосом, кроме 1HS 
(Scholz, Pendinen, 2017). Таким образом, существует 
потенциальная возможность обменов между участками 
гомеологичных хромосом, которая может быть обуслов-
лена наличием гомологичных участков в гомеологичных 
хромосомах, либо ослаблением генетического контроля, 
блокирующего рекомбинацию между гомеологами.
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Рис. 5. Геномный состав клеток зародышей, полученных в результате скрещивания тетраплоидного 
гибрида F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) с H. bulbosum (4x) 

a – гибридные клетки 11-ти дневного зародыша, микроядер не отмечено; b – клетка гибридного 11-ти дневного 
зародыша (HbHbHbHv): 7 хромосом Hv и 21 хромосома Hb; с – клетка анеуплоидного 13-ти дневного гибридного 

зародыша: 8 хромосом Hv (экстрахромосома 1H) и 17 хромосом Hb; d – клетка 11-ти дневного гибридного 
зародыша (HbHbHbHv) с рекомбинантной хромосомой Hb, несущей терминальную интрогрессию Hv (указана 

стрелкой); e – клетка 13-ти дневного гибридного зародыша (HbHbHbHv) с рекомбинантной хромосомой Hv, 
несущей терминальную интрогрессию Hb в длинном плече хромосомы 1H (указана стрелкой)

Fig. 5. Genome composition of embryonic cells obtained in crosses of the tetraploid F2 hybrid 
(H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv) with H. bulbosum (4x) 

a – hybrid cells of the 11-day-old embryo, micronuclei not observed; b – a hybrid cell of the 11-day-old embryo (HbHbHbHv): 
7 chromosomes Hv and 21 chromosomes Hb; c  – a cell of the aneuploid 13-day-old hybrid embryo: 8 chromosomes Hv 

(extrachromosome 1H) and 17 chromosomes Hb; d – a cell of the 11-day-old hybrid embryo (HbHbHbHv) with a recombinant Hb 
chromosome carrying terminal introgression Hv (indicated by arrow); e – a cell of the 13-day-old hybrid embryo (HbHbHbHv) with 

the recombinant Hv chromosome carrying terminal introgression of Hb in the long arm of chromosome 1H (indicated by arrow)

В нашем исследовании анализ хромосомного состава 
зародышей различного возраста, полученных в результа-
те самоопыления, используемого в исследовании частич-
но фертильного межвидового тетраплоидного гибрида, 
выявил тенденцию к элиминации хромосом в зародышах 
разного возраста. Среди 9-ти – 14-ти дневных зароды-
шей более половины характеризуются практически пол-
ной элиминацией хромосом H. bulbosum, остальные – 
миксоплоиды с тенденцией к элиминации хромосом 
H. bulbosum. Гибридных зародышей со стабильным хро-
мосомным составом не выявлено. В ранее проведен-
ном исследовании среди растений в потомстве от само-
опыления частично фертильного гибрида F2 (H. bulbosum 
А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) были выявле-
ны гибридные формы (80%) и растения ячменного типа 
(HvHv, 20 %) (Scholz, Pendinen, 2017). Среди гибридных 

растений, наряду с эуплоидными формами (HvHvHbHb, 
2n = 4x=28, 31,4%), выявлены анеуплоидные растения 
(8,6%), в большинстве своем – гипоплоиды с числом 
хромосом от 21 до 27, а также миксоплоидные гибри-
ды с тенденцией к элиминации хромосом ячменя луко-
вичного (40%). Миксоплоидные растения, как прави-
ло, нежизнеспособны и гибнут на стадии проростка или 
в начале кущения. Эти данные расходятся с результата-
ми анализа хромосомного состава зародышей. Извест-
но, что на элиминацию хромосом H. bulbosum в эмбрио-
генезе в значительной мере влияет температура: при 
развитии гибридных зародышей при температуре выше 
20°С, интенсивность элиминации хромосом ячменя 
луковичного значительно выше, чем при 15°С и 17,5°С 
(Pickering, 1985). Таким образом, при самоопылении 
гибрида в условиях теплицы при температуре выше 20°С 
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в потомстве следует ожидать нежизнеспособные миксо-
плоидные проростки или растения H. vulgare (2x). Полу-
ченные таким образом растения ячменнного типа по хро-
мосомному составу должны соответствовать озимому 
сорту ‘Borwina’(2x), но будут иметь цитоплазму ячме-
ня луковичного. Отобранные в потомстве от самоопы-
ления частично фертильного гибрида F2 (H. bulbosum 
А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) растения ячменого 
типа с рекомбинантными хромосомами далее могут быть 
использованы для скрещивания с растениями ячменя дру-
гих сортов. В потомстве от таких скрещиваний возмо-
жен отбор форм, несущих интрогрессии. Самоопыление 
таких форм и дальнейший отбор отдельных растений в их 
потомстве даст возможность получить линии с интро-
грессиями в обеих гомологичных хромосомах.

В возвратных скрещиваниях гибрида F2 (H. bulbosum 
А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) с H. vulgare исполь-
зовали два сорта: ‘Igri’ (2x) и ‘Borwina’ (2x). Эти сорта 
были выбраны на основании результатов, свидетель-
ствующих о различных темпах элиминации в гибрид-
ных зародышах с соотношением родительских гено-
мов 1Hv:1Hb, полученных с участием этих сортов. При 
использовании этих ячменей в реципрокных комбинаци-
ях скрещиваний с межвидовым гибридом было показа-
но, что во всех комбинациях уже на 10-11-й день после 
опыления элиминация хромосом ячменя луковично-
го в зародышах завершается, лишь в отдельных клетках 
выявляются единичные хромосомы ячменя луковичного, 
а также встречаются микроядра, образованные хромосом-
ным материалом ячменя луковичного. Остаточный гене-
тический материал ячменя луковичного, идентифициро-
ванный практически во всех зародышах, свидетельствует 
о том, что в оплодотворении участвовали гаметы гибри-
да, несущие генетический материал обоих родительских 
видов, предположительно, с геномным составом (HbHv). 
В потомстве от таких скрещиваний будут только расте-
ния культурного ячменя, в зависимости от направления 
скрещивания они будут иметь цитоплазму H. vulgare или 
H. bulbosum. Среди них можно выявить формы с реком-
бинантными хромосомами культурного ячменя с интро-
грессией генетического материала H. bulbosum. Уже 
в первом поколении от самоопыления этих форм мож-
но отобрать линии с интрогрессиями в обеих гомологич-
ных хромосомах. В такой схеме для получения интро-
грессивных линий в скрещивании с гибридом могут быть 
использованы различные диплоидные сорта культурного 
ячменя, включая те, которые, подобно ‘Borwina’ и ‘Emir’, 
в результате скрещивания с ячменем луковичным при 
соотношении геномов 1Hv:1Hb, дают гибридное потом-
ство (Szigat, Pohler, 1982,. Zhang et al., 1999; Pickering 
et al., 2004, 2006a; Scholz, Pendinen, 2017).

В реципрокных скрещиваниях гибрида 
F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) 
с тетраплоидным H. bulbosum А17 (4х) получают-
ся гибридные зародыши со стабильным хромосом-
ным составом (21 Hb + 7 Hv) у большинства зароды-

шей; элиминации хромосом не выявлено. Хромосомный 
состав зародышей (21 Hb + 7 Hv) свидетельствует о том, 
что в оплодотворении участвовали эуплоидные гаме-
ты гибрида с геномным составом HbHv. Анеуплоидный 
гибридный набор хромосом у одного из зародышей, веро-
ятно, являет ся следствием участия в оплодотворении анеу - 
плоидной гаметы с потерей (4х) хромосом H. bulbosum 
и экстрахромосомой 1HL: возможно, при расхождении 
поливалентной гомеологичной ассоциации (тривалента 
HbHvHv или тетравалента HbHbHvHv) хромосом в пер-
вом делении мейоза могла появиться гамета с допол-
нительной хромосомой 1HL H. vulgare. Хромосомный 
состав зародышей (21 Hb + 7 Hv) свидетельствует о том, 
что в оплодотворении участвовали эуплоидные гаметы 
гибрида с геномным составом HbHv. Процесс получе-
ния интрогрессивных форм культурного ячменя на осно-
ве гибридов с геномным составом HbHbHbHv, вероятно, 
будет длительным и трудоемким, поскольку несбаланси-
рованный геномный состав пыльцы растений, получен-
ных в такой комбинации, приведет к полной мужской сте-
рильности, а яйцеклетки окажутся нежизнеспособными. 
Кроме того, при соотношении геномов 3Hb:1Hv со зна-
чительным преимуществом числа хромосом генома ячме-
ня луковичного, должно потребоваться больше, чем один 
цикл возвратных скрещиваний на культурный ячмень для 
полной элиминации хромосом H. bulbosum и получения 
форм культурного ячменя с интрогрессиями. Хотя следу-
ет отметить, что теоретически у тетраплоидов с геном-
ным составом HbHbHbHv частота Hb-Hv гомеологичного 
спаривания, а возможно, и частота гомеологичной реком-
бинации должна быть выше, чем у тетраплоидного гибри-
да со сбалансированным геномным составом HbHbHvHv, 
но из-за возможной стерильности пыльцы этот рекомби-
национный потенциал может не реализоваться. Возмож-
ность использования гибридных форм с геномным соста-
вом HbHbHbHv требует дополнительных исследований.

Заключение

Во всех изученных комбинациях скрещиваний гибри-
да F2 (H. bulbosum L. А17 (4х) × H. vulgare L. выявлены 
зародыши с рекомбинантными хромосомами H. vulgare, 
несущими чужеродный генетический материал ячменя 
луковичного, что свидетельствует о возможности полу-
чения интрогрессивных линий ячменя во всех изучае-
мых вариантах скрещиваний. Но, исходя из полученных 
результатов, для массового получения интрогрессивных 
линий культурного ячменя различных сортов на основе 
частично фертильного гибрида F2 (H. bulbosum А17 (4х) × 
H.vulgare ‘Borwina’ (4x)) (HbHbHvHv), наиболее эффек-
тивным является скрещивание с сортами культурного 
ячменя H. vulgare (2x) как при использовании гибрида 
в качестве опылителя, так и в качестве материнской фор-
мы, поскольку независимо от сорта ячменя и направле-
ния скрещивания в эмбриогенезе происходит интенсив-
ная элиминация хромосом H. bulbosum. В потомстве от 
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таких скрещиваний будут только растения культурного 
ячменя, среди которых можно выявить растения с интро-
грессией H. bulbosum, и уже в первом поколении от их 
самоопыления отобрать интрогрессивные линии. При 
такой схеме скрещивания с частично фертильным гибри-
дом F2 (H. bulbosum А17 (4х) × H. vulgare ‘Borwina’ (4x)) 
(HbHbHvHv) для получения интрогрессивных форм 
H. vulgare могут быть использованы различные диплоид-
ные сорта ячменя, включая те, которые при скрещивании 
с диплоидным H. bulbosum дают гибридное потомство.
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