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Уважаемые читатели! 

Мы представляем в настоящем номере ре-
зультаты исследований и обзорные статьи, которые мо-
гут быть интересны практикующим селекционерам, 
разрабатывающим программы по гибридной селекции, 
и программы, в которых в селекционный процесс вов-
лекаются отдаленные межвидовые и межродовые ги-
бриды.В обзорной статье «Перспективы использова-
ния гаплоиндукторов в селекции кукурузы» проводится 
анализ современных достижений в этом направлении. 
Подчеркивается, что данный метод позволяет создавать 
гомозиготные линии кукурузы за два года, а с использо-
ванием фитотронов или зимних питомников - в течение 
1 года вместо 8-10 лет селекционной работы, что спо-
собствует существенному ускорению селекционного 
процесса гибридной кукурузы. Стопроцентная гомози-
готность дигаплоидных линий содействует высокой вы-
ровненности всех морфологических признаков и суще-
ственно повышает качество семеноводческой продукции 
родительских линий и их гибридов. Идет работа по со-
вершенствованию гаплоиндукторов, благодаря которой 
удалось повысить частоту гаплоиндукции у кукурузы 
с 0,1% до 10-15%. Дальнейшее совершенствование метода 
гаплоиндукции и создания гаплоиндукторных линий ку-
курузы имеет перспективы не только для гибридной се-
лекции кукурузы, но и для развития методов доставки 

редактирующих конструкций для модификации генов ми-
шеней широкого спектра генотипов как самой кукурузы, 
так и других культур, например, пшеницы.

Обзор «Использование методов молекулярной 
цитогенетики в исследованиях отдаленных гибридов» 
картофеля представляет современное состояние исследо-
ваний в области межвидовой гибридизации, полиплоидии 
и анализа филогенетических отношений между видами 
рода Solanum и представителями близких к нему таксо-
нов, с использованием методов молекулярной цитогене-
тики, таких как гибридизация ДНК-ДНК in situ, включая 
методы GISH и FISH. С позиции значимости фундамен-
тальных исследований особый акцент сделан на изуче-
нии диких аллополиплоидных видов картофеля при по-
мощи методов молекулярной цитогенетики, а с практиче-
ской точки зрения отдельное внимание уделено результа-
там исследований искусственно созданных межродовых 
и межвидовых гибридов рода Solanum и их потомства.
В статье «Спаривание гомеологичных хромосом 
в метафазе I мейоза у триплоидных гибридов Hordeum 
vulgare  L. × H.  bulbosum (HvHbHb)» приведены ре-
зультаты исследования триплоидных межвидовых 
гибридов ячменя (Hordeum L.). Изучены межгеном-
ные ассоциации хромосом в МI мейоза у гибридов 
H. vulgare × H. bulbosum (HvHbHb), показана специфич-
ность взаимодействия гомеологичных хромосом и их 
плеч, возможно зависящая от их способности к эктопи-
ческой рекомбинации. Полученные результаты важны 
для дальнейшего контролируемого создания на основе 
таких гибридов генетически разнообразных интрогрес-
сивных линий в качестве «мостика» для передачи ячменю 
культурному полезных аллелей от H.  bulbosum. Здесь 
следует подчеркнуть, что перенос полезных признаков 
от диких сородичей в сорта культурных растений нередко 
сопровождается сопутствующей передачей нежелатель-
ных генов, снижающих урожайность и ухудшающих ка-
чество продукции, поэтому точность и целенаправлен-
ность, а также снижение размера интрогрессируемых 
участков хроматина - приоритетная задача пребридинго-
вых программ, основанных на отдаленной гибридизации.
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Актуальность. В скрещиванияx H. vulgare L.(2x) × H.bulbosum L.(2x) и H. vulgare(
4x) × H. bulbosum(4x), при соотношении геномов в гибридном зародыше 1Hv : 1Hb, 
во многих случаях наблюдается элиминация хромосом ячменя луковичного. Это 
ограничивает возможности для привлечения в скрещивание значительного раз-
нообразия родительских форм. При гибридизации диплоидных сортов H. vulgare 
с тетраплоидными образцами H. bulbosum (4x) результатом являются стабильные 
по хромосомному составу триплоидные гибриды (HvHbHb). На их основе могут 
быть получены интрогрессивные линии культурного ячменя. Целью нашего иссле-
дования было установить, с использованием GISH и FISH c хромосомоспецифичны-
ми маркерами, осуществляется ли гомеологичное спаривание хромосом родитель-
ских видов в метафазе I (МI) мейоза у триплоидных гибридов (HvHbHb) и каково 
участие в нем отдельных плеч хромосом культурного ячменя. Материал и методы. 
В исследовании использовали семь триплоидных гибридов H. vulgare × H. bulbosum 
(HvHbHb), полученных в четырех комбинациях скрещиваний с участием трех 
диплоидных сортов культурного ячменя и двух тетраплоидных образцов ячменя 
луковичного. Особенности гомеологичного спаривания хромосом в МI изучали 
с использование метода флюоресцентной in situ гибридизации (GISH и FISH c хро-
мосомоспецифичными маркерами). Результаты. Для всех изученных гибридных 
растений характерен стабильный хромосомный состав в материнских клетках пыль-
цы (МКП) на стадии MI мейоза. Были выявлены мейотические конфигурации, обра-
зованные гомеологичными хромосомами родительских видов в количестве от 0,87 
до 1,40 в среднем на клетку. Среди них преобладали vbb триваленты. Анализ спа-
ривания в МI мейоза у триплоидных гибридов выявил участие в образовании гоме-
ологичных Hv-Hb ассоциаций всех хромосомных плеч H. vulgare, кроме коротко-
го плеча хромосомы 1H. У всех изученных триплоидных гибридов наблюдается 
тенденция к более высокой вовлеченности в гомеологичные ассоциации длинных 
плеч хромосом, эта особенность наиболее четко проявляется для хромосомы 5Н.  
Выводы В МI мейоза у триплоидных гибридов H. vulgare × H. bulbosum (HvHbHb) 
выявлены межгеномные ассоциации с участием всех плеч хромосом H. vulgare, кро-
ме короткого плеча хромосомы 1H. Для хромосомы 5Н, как и для других хромосом 
культурного ячменя, характерно более частое вовлечение в гомеологичные ассоци-
ации Hv-Hb длинных плеч хромосом по сравнению с короткими.

Ключевые слова: ячмень, межвидовая гибридизация, взаимодействие гомеологов, 
чужеродная интрогрессия, GISH, FISH.

Background. One of the ways to use the genetic potential of bulbous barley, which is 
characterized by a number of valuable traits, is interspecific hybridization. In crosses 
of H. vulgare  (2x) × H. bulbosum (2x) and H. vulgare (4x) × H. bulbosum (4x) with a 
genome ratio of 1Hv: 1Hb in a hybrid embryo, elimination of bulbous barley chromosomes 
is observed in many cases, and the intensity of the process and the result of the crossing 
depend on the genotypes of the parental forms. This limits the possibility of including a 
significant variety of parental forms in crosses. Сrossing of diploid forms of H. vulgare 
with tetraploid accessions of H. bulbosum (4x) results in the formation of triploid hybrids 
(HvHbHb) with stable chromosomal composition in pollen mother cells (PMCs) at 
metaphase I (MI) of meiosis. These triploid hybrids can serve as a basis for obtaining 
series of introgressive lines of cultivated barley. One of the tasks of this type of work is 
to estimate the involvement of various chromosomes and their arms in homoeologous 
associations. The aim of this work was to study the possibility of homoeologous pairing 
of chromosomes of parental species at MI of meiosis in triploid hybrids using GISH 
and FISH with chromosome-specific markers, as well as to register the participation of 
individual arms of the cultivated barley chromosomes in homoeologous associations 
with the chromosomes of bulbous barley in triploid hybrids (HvHbHb). Materials 
and methods. Seven triploid hybrids of H. vulgare × H.bulbosum (HvHbHb) obtained 
in four combinations of crosses with the participation of three diploid cultivars of 
cultivated barley and two tetraploid accession of bulbous barley were used in this study. 
The features of homoeologous pairing of chromosomes at MI were studied using the 
method of fluorescent in situ hybridization (GISH and FISH) with chromosome-specific 
markers. Results All the studied hybrid plants are characterized by a stable chromosomal 
composition in PMCs at the MI stage of meiosis. Meiotic configurations formed by 
homoeologous chromosomes of the parental species, ranging from 0.87 to 1.40 on average 
per cell, were identified in all the studied plants. Among them, vbb trivalents prevailed. 
Analysis of chromosome pairing at MI in triploid hybrids revealed the participation of 
all chromosome arms of H. vulgare in homoeologous Hv-Hb associations, except for the 
short arm of chromosome 1H. In all the studied triploid hybrids, there is a tendency for 
a higher frequency of involvement of the long arms of chromosomes in the formation of 
homoeologous associations; this feature is most clearly manifested in case of chromosome 
5H. Conclusions Intergenomic associations with the participation of all arms of 
H. vulgare chromosomes, except for the short arm of chromosome 1H, were revealed at 
MI in H. vulgare × H. bulbosum triploid hybrids (HvHbHb). Chromosome 5H, as well as 
any other cultivated barley chromosome, is characterized by a higher involvement of its 
long arm in homoeologous associations Hv-Hb, as compared to the short arm.

Key words: barley, interspesific hybridization, homoeologous interactions, alien intro-
gression, GISH, FISH.
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Введение

Ячмень луковичный Hordeum bulbosum  L.  – един-
ственный вид дикорастущего ячменя, генофонд кото-
рого успешно используется в интрогрессивной гибри-
дизации с культурным ячменем H.  vulgare  L. Несмотря 
на то, что традиционно H.  bulbosum используют 
для получения гаплоидов (Ho, Kasha, 1975; Fukuyama, 
Hosoya, 1983; Devaux, 2003), этот вид вовлекают в скре-
щивания для получения гибридов с культурным ячме-
нем, поскольку он характеризуется рядом ценных призна-
ков, таких как устойчивость к мучнистой росе, стеблевой 
и листовой ржавчине, которые могут быть интродуциро-
ваны в культурный ячмень при гибридизации этих видов 
(Jones, Pickering, 1978; Pickering, 1988; Pickering et  al., 
1994). В ряде исследований на основе гибридов H. vulgare 
и H. bulbosum созданы интрогрессивные линии культур-
ного ячменя, в том числе, характеризующиеся устойчи-
востью к болезням (Pickering, 1988; Pickering et al., 2000; 
Jonson, Pickering, 2002; Scholz et al., 2009). Было установ-
лено, что устойчивость к листовой ржавчине обусловле-
на интрогрессией генетического материала луковично-
го ячменя в длинное плечо хромосомы 2Н или 4Н ячменя 
H. vulgare, устойчивость к стеблевой ржавчине –в корот-
кое плечо хромосомы 6Н; устойчивость к ринхоспорио-
зу передалась с интрогрессией генетического материала 
H.  bulbosum в короткое плечо хромосомы 4Н, а к муч-
нистой росе  – с интрогрессией в короткое плечо хромо-
сомы 2Н (Hoseinzadeh et  al, 2020; Pickering et  al., 2000; 
Pickering et  al., 2006b; Shtaya et  al., 2007). Среди интро-
грессивных форм выявлены генотипы, устойчивые 
к вирусам BaMMV, BaYMV, BYDV, идентифицированы 
новые гены устойчивости (Michel, 1996; Ruge et al., 2003; 
Ruge-Wehling et al., 2006; Scholz et al., 2009). Таким обра-
зом, показана реальная возможность использования меж-
видовой гибридизации для интрогрессии ценных призна-
ков H. bulbosum в геном культурного ячменя.

В основе интрогрессии генетического материала 
ячменя луковичного в геном культурного ячменя лежит 
процесс мейотической рекомбинации. Для идентифи-
кации генетического материала родительских видов 
у гибридов и определения плеч хромосом, участвую-
щих в образовании межгеномных хромосомных ассоциа-
ций у гибридов Н. vulgare c H. bulbosum, был использо-
ван метод флюоресцентной in situ гибридизации (GISH 
и FISH с хромосомоспецифичными маркерами). Таким 
образом, была изучена частота гомеологичных ассо-
циаций различных хромосом и их плеч в метафазе I 
(МI) мейоза у двух диплоидных (HvHb) и тетраплоид-
ных растений (HbHbHvHv), а также выявлены участ-
ки H.  bulbosum в составе хромосом H.  vulgare в потом-
стве стабильного тетраплоидного гибрида, что указывало 

на возможность межгеномной мейотической рекомби-
нации (Pickering et  al. 2004; Pickering et  al, 2005, 2006a; 
Scholz, Pendinen, 2017). Показано, что рекомбинация меж-
ду хромосомами этих видов происходит в терминаль-
ных участках, при этом обмен генетической информаци-
ей ограничен. В связи с этим, необходимо привлечение 
наибольшего разнообразия генотипов ячменя луковично-
го и ячменя культурного в скрещивания для создания раз-
нообразия интрогрессивных линий культурного ячменя. 
Известно, что в скрещиванияx H. vulgare(2x) × H. bulbosu
m(2x) и H.  vulgare(4x)  ×  H.  bulbosum(4x) при соотноше-
нии геномов 1Hv : 1Hb, в гибридном зародыше во многих 
случаях наблюдается элиминация хромосом ячменя луко-
вичного, и результат скрещивания в значительной сте-
пени зависит от генотипов используемых родительских 
форм (Ho, Kasha, 1975; Fukuyama, Hosoya, 1983; Devaux, 
2003). Чаще всего в таких вариантах скрещиваний 
результатом являются гаплоиды H.  vulgare, или гибрид-
ные формы с нестабильным числом хромосом (Lange, 
1971a,b). Эта особенность в значительной степени огра-
ничивает привлечение разнообразия сортов культурно-
го 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 интрогрессив-
ных линий культурного ячменя. С использованием три-
плоидного гибрида H.  vulgare (2x)  ×  H.  bulbosum   (4х), 
уже создана серия таких линий, имеющих фенотип куль-
турного ячменя и характеризующихся высокой фертиль-
ностью (Scholz et  al., 2009; Pendinen et  al, 2018). Одной 
из задач в подобных исследованиях является оценка уча-
стия в гомеологичных ассоциациях различных хромосом 
и их плеч.

Целью нашего исследования было охарактеризовать 
уровень гомеологичного спаривания хромосом роди-
тельских видов в МI мейоза у триплоидных гибридов 
(HvHbHb) и выяснить, каково участие отдельных плеч 
хромосом культурного ячменя в гомеологичных ассоци-
ациях с хромосомами ячменя луковичного с помощью 
методов GISH и FISH c хромосомоспецифичными марке-
рами.

Материалы и методы.

Материал. В исследовании использова-
ли семь триплоидных гибридов Hordeum  vulgare  L.
(2x)  ×  Hordeum  bulbosum  L.(2x) (HvHbHb), полученных 
в четырех комбинациях скрещиваний с участием трех 
диплоидных сортов культурного ячменя и двух тетрапло-
идных образцов ячменя луковичного (табл. 1).
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Таблица 1. Триплоидные гибриды H. vulgare (2x) × H. bulbosum (4х) (HvHbHb), 
использованные в исследовании

Table 1. Triploid hydrids H. vulgare (2x) × H. bulbosum (4х) (HvHbHb)  
used in the study.

№ / 
No.

Гибридная комбинация / Hybrid 
combination

Код 
растения / 
Plant code

Хромосомный 
состав / Chromosome 

composition
Происхождение / Origin

1 H. vulgare ‘Roland’ (2x) × 
H. bulbosum W851, клон 1 (4х) F1_RW,2 7Hv+14Hb Отдел биотехнологии ВИР

2 H. vulgare ‘Roland’ (2x) × 
H. bulbosum W851, клон1 (4х) F1_RW,4 7Hv+14Hb Отдел биотехнологии ВИР

3 H. vulgare Roland (2x) × H. bulbosum 
A17, клон1 (4х) F1_RA, 6 7Hv+14Hb Отдел биотехнологии ВИР

4 H. vulgare Roland (2x) × H. bulbosum 
A17 (4х) F1_RA,1 7Hv+14Hb Отдел биотехнологии ВИР

5 H. vulgare Borwina (2x) × 
H. bulbosum A17 (4х) F1_RA,7 7Hv+14Hb Отдел биотехнологии ВИР

6 H. vulgare Borwina (2x) × 
H. bulbosum A1 (4х) F1_1 7Hv+14Hb Институт Юлиуса Кюна, Гросс-

Люзевиц, Германия

7 H. vulgare Igri (2x) × H. bulbosum A17 
(4х) F1_2 8Hv*+14Hb Институт Юлиуса Кюна, Гросс-

Люзевиц, Германия
* – две хромосомы 6H

Фиксация материала и подготовка мейотиче-
ских препаратов. Для фиксации пыльников гибриды 
F1_1 и F1_2 выращивали в теплице Института Юлиуса 
Кюна (Гросс-Люзевиц), гибриды F1_RW,2, F1_RW,4, F1_
RA,6, F1_RA,71 и F1_RA,7 выращивали в условиях физи-
ологической площадки НПБ «Пушкинские и Павлов-
ские лаборатории ВИР». Колосья фиксировали в 3  :   1 
(96  %-й этиловый спирт  :  ледяная уксусная кислота), 
который через сутки меняли на свежий. Фиксации хра-
нили в морозильной камере (-20°С) до их использования. 
Отбирали пыльники с материнскими клетками пыльцы 
(МКП, Pollen Mother Cells (PMCs)) на стадии диакинеза – 
MI, инкубировали их в течение 40 мин. в растворе маце-
рирующих ферментов, содержащих целлюлазу R10 (1,14 
U/mg) в концентрации 40 мг/мл и пектолиазу (0,94 U/mg) 
в концентрации 10 мг/мл. Затем готовили давленые пре-
параты.

Гибридизация ДНК-ДНК in situ. Для идентифика-
ции геномов родительских видов и отдельных хромо-
сом использовали метод флюоресцентной гибридизации 
ДНК-ДНК in situ (FISH). Подготовку препаратов, мечение 
ДНК, in situ гибридизацию проводили по стандартной 
методике (Leitch et al., 1994) с ранее описанными модифи-
кациями (Scholz et al., 2009; Scholz, Pendinen, 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). Сайты 5S рДНК лока-
лизованы в хромосомах 5Hb H. bulbosum, 2НL, 3НL, 7НS, 

4HL H.  vulgare, причем у сортов Igri и Roland эти хро-
мосомы легко идентифицируются по размеру марке-
ра и его расположению на хромосоме (рис. 1, а). У сорта 
Borwina хромосомы 2H и 3H не различимы между собой 
из-за сходства интенсивности сигнала и его расположе-
ния на длинном плече этих хромосом (рис.  1,  б). Сайты 
18/25S pДНК локализованы в коротких плечах хромосом 
1HS, 5HS, 6HS H. vulgare и в хромосоме 6Hb H. bulbosum.

Для геномной гибридизации ДНК-ДНК in situ 
(GISH) геномную ДНК H.  bulbosum метили методом 
Nick-трансляции с использованием реактива DIG-Nick 
Translation Mix (Roche). Плазмидную последователь-
ность 18/25S рДНК в пробе VER17 (Yakura, Tanifuji, 1983) 
метили методом Nick-трансляции с использованием 
BIO- или DIG-Nick Translation Mix (Roche Diagnostics). 
Меченую 5S рДНК получали методом ПЦР с использова-
нием праймеров согласно Gottlob-McHugh с соавторами 
(Gottlob-McHugh et al., 1990), в смесь для реакции вклю-
чали биотин-16-dUTP (Roche Diagnostics). Для реакции 
использовали ДНК H. vulgare Igri.

В пробе для гибридизации использовали дифферен-
циально меченые геномную ДНК H.  bulbosum для GISH 
и хромосомоспецифичный маркер ДНК для FISH 
(5S рДНК и/или 18/25S рДНК), а в качестве блока геном-
ную ДНК Н.  vulgare (разрушенную автоклавировани-
ем до фрагментов длиной 100-200 bp). В двухцветной 
GISH-FISH для детекции биотиновой пробы использова-
ли streptavidin–Cy3 (Dianova), для детекции дигоксигени-
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новой метки  – anti-digoxigenin-FITC (Roche  Diagnostics). 
Хромосомы контрастировали раствором DAPI (4',6-диа-
миидно-2-фенилиндол) в концентрации 1.0 нг/мкл.

Анализ препаратов. На препаратах отбирали клет-
ки на стадии диакинеза и MI, в которых учитывали типы 
и частоту ассоциаций хромосом, идентифицируя плечи 
хромосом H.  vulgare, вовлеченные в межгеномные ассо-
циации. Для анализа препаратов, создания и обработки 
изображений использовали эпифлюоресцентный микро-
скоп AxioImager M2 с камерой AxioCamMRm и про-
граммным обеспечением AxioVision Rel 4.8. Кроме того, 
для обработки изображений использовали программу 
Adobe Photoshop 6.0.

Статистический анализ результатов. Для каждо-
го гибридного растения рассчитывали число хромосом-
ных конфигураций различного типа, образованных гоме-
ологичными хромосомами (Hv-Hb), в среднем на клетку. 
Долю плеч хромосом H.  vulgare, вовлеченных в гомео-
логичные ассоциации Hv-Hb определяли в процентах 
от общего числа плеч хромосом этого вида в изученных 
клетках.

Кроме того, для оценки участия каждого плеча 
в гомеологичном спаривании, рассчитывали число гоме-
ологичных ассоциаций Hv-Hb с участием каждого пле-
ча хромосом H.  vulgare в среднем на клетку. Для срав-

нительной оценки участия различных плеч хромосом 
в гомеологичном спаривании определяли долю гомеоло-
гичных ассоциаций хромосом с участием каждого плеча 
(в %) от общего числа плеч, участвующих в образовании 
ассоциаций между хромосомами двух видов H.  vulgare 
и H. bulbosum (Hv и Hb, соответственно).

Результаты

Для всех изученных гибридных растений характерен 
стабильный хромосомный состав в материнских клетках 
пыльцы (МКП) на стадии MI мейоза. Анализ спаривания 
хромосом у гибридов H.  vulgare  (2х)  ×  H.  bulbosum (4x) 
(HvHbHb) показал, что большая часть хромосом культур-
ного ячменя представлена унивалентами (от 5,09 до 6,15 
в среднем на клетку у различных растений), хромосомы 
ячменя луковичного в большинстве своем образуют бива-
ленты (от 5,58 до 6,11 в среднем на клетку). Подробная 
характеристика спаривания хромосом в МI мейоза изу-
чаемых гибридов представлена в таблице 1 приложения 
(Supplementary Table 11).

Тем не менее, у всех изученных растений были выяв-
лены мейотические конфигурации: биваленты (II), трива-
ленты (III), тетраваленты (IV), образованные гомеологич-
ными хромосомами (табл. 2).

1	  Supplementary Table 1 is available in the online version of the paper: https://doi.org/10.30901/2658-6266-2020-2-o2

Таблица 2. Среднее число гомеологичных ассоциаций хромосом в МI мейоза 
МКП гибридов H. vulgare (2x) × H. bulbosum (4x) (HvHbHb)

Table 2. Mean number of homoeologous Hv-Hb pairing configurations* in MI 
in PMCs of H. vulgare (2x) × H. bulbosum (4x) (HvHbHb) hybrids

Код 
гибридного 
растения / 
Hybrid plant 

code

Изучено 
МКП / PMCs 

studied

Число конфигураций Hv-Hb* в среднем на МКП / 
Hv-Hb* configurations, average per PMC

Частота 
спаривания
Hv-Hb (%)** / 
Hv-Hb pairing 
frequency (%)**

II
III IVОткрытых/ 

rod
Закрытых/ 

ring

F1_RW,2 93 0,22
(0-2)***

0,04
(0; 1)***

1,14
(0-3)*** 0 9,98

F1_RW,4 43 0,19
(0-2)

0,02
(0; 1)

0,79
(0-3) 0 7,14

F1_RA, 6 84 0,25
(0-3)

0,04
(0; 1)

0,95
(0-4) 0 8,59

F1_RA,1 27 0,15
(0; 1) 0 0,70

(0-3) 0 6,61

F1_RA,7 30 0,17
(0; 1) 0 0,70

(0-3) 0 6,67

F1_1 23 0,09
(0; 1) 0 1,00

(0-2) 0 7,14

F1_2 43 0,21
(0-4)

0,05
(0-2)

0,88
(0-3)

0,14
(0; 1) 8,72

*- II- бивалент, III- тривалент, IV-тетравалент
** - %  плеч хромосом H. vulgare , вовлеченных в гомеологичные ассоциации Hv-Hb от общего числа плеч хромосом 
этого вида в изученных клетках
*** - ряд от минимального до максимального значения на МКП.
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Число различных конфигураций в среднем на клет-
ку несколько различается у разных растений, что, воз-
можно, связано с внешними условиями в момент фик-
сации, а также с индивидуальными генетическими 
и физиологическими особенностями отдельных гибри-
дов. Число гомеологичных конфигураций составля-
ет от 0,87 в среднем на клетку у гибрида F1_RA,7 до 1,40 
у гибрида F1_ RW,2. Среди них преобладают триваленты 

(от 0,70 до 1,14 в среднем на клетку; от 0 до 4 в отдель-
ных клетках) (рис.1 в-к). У ряда растений наряду с откры-
тыми бивалентами с одной хиазмой выявлены закры-
тые биваленты с хиазмами в обоих плечах. У гибрида 
H. vulgare   Igri  (2x) × H .bulbosum A17  (4х) (F1_2), имею-
щего две 6H хромосомы, отмечены тетраваленты, образо-
ванные с участием этой хромосомы (см. табл. 2).

Таблица 3. Участие отдельных плеч хромосом H. vulgare в гомеологичном 
спаривании Hb-Hv в МI мейоза в МКП триплоидных гибридов (HvHbHb).

Table 3. Participation of individual arms of H. vulgare chromosomes in homoeologous 
Hb-Hv pairing at MI of meiosis in PMCs of triploid hybrids (HvHbHb)

Код гибрид-
ного 
растения/ 
Hybrid
plant code

Маркер/
Marker

Число МКП/ 
PMCs 
number

Хромосома/ 
Chromosome 

Число гомеологичных ассоциаций 
Hv-Hb с участием плеча в среднем 
на клетку / Mean number of 
homoeologous Hv-Hb arm 
associations per cell

Процент от общего 
числа ассоциаций 
Hv-Hb / Percentage 
of the total number 
of Hv-Hb 
associations

L-L S-S L S

F1_RW,2

18/25S

46 1H 0,13 0 9,23 0
5H 0,15 0,04 10,77 3,08
6H 0,07 0,07 4,62 4,62

(2+3+4+7)H 0,96* 67,69**

5S

47 2H 0,23 0,11 16,22 7,69
3H 0,17 0,11 12,31 7,69
4H 0,09 0,06 6,15 4,62
5H 0,15 0,04 10,80 3,08
7H 0,15 0,06 10,80 4,62

(1+6) H 0,21 15,38

F1_RW, 4 18/25S

47 1H 0,07 0 6,98 0
5H 0,19 0,02 18,60 2,33
6H 0,07 0,02 6,98 2,33

(2+3+4+7)H 0,63 62,79

F1_RA, 6

18/25S

51 1H 0,10 0 8,33 0
5H 0,24 0,04 20,00 3,33
6H 0,08 0,06 6,67 5,00

(2+3+4+7)H 0,67 56,67

18/25S 
+5S

33 1H 0,15 0 12,20 0
2H 0,18 0,09 14,63 7,32
3H 0,06 0,09 4,88 7,32
4H 0,06 0,03 4,88 2,44
5H 0,21 0,06 17,07 4,88
6H 0,03 0,06 2,44 4,88
7H 0,15 0,06 12,20 4,88

F1_RA,1 18/25S 14

1H 0,14 0 12,50 0
5H 0,21 0 18,75 0
6H 0,14 0 12,50 0

(2+3+4+7)H 1,64 56,25
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Код гибрид-
ного 
растения/ 
Hybrid
plant code

Маркер/
Marker

Число МКП/ 
PMCs 
number

Хромосома/ 
Chromosome 

Число гомеологичных ассоциаций 
Hv-Hb с участием плеча в среднем 
на клетку / Mean number of 
homoeologous Hv-Hb arm 
associations per cell

Процент от общего 
числа ассоциаций 
Hv-Hb / Percentage 
of the total number 
of Hv-Hb 
associations

L-L S-S L S

 F1_RA,7 18/25S 30

1H 0,10 0 10,71 0
5H 0,20 0,033 ± 0,0333 21,43 3,57
6H 0,03 0,033 ± 0,0333 3,57 3,57

(2+3+4+7)H 0,53 57,14

F1_1 18/25S 
+5S 23

1H 0,13 0 10,71 0
(2+3)H 0,30 0,13 25,00 10,71

4H 0 0,04 0 3,57
5H 0,13 0 10,71 0
6H 0,13 0,04 10,71 3,57
7H 0,13 0,17 10,71 14,29

F1_2 18/25S 
+5S 43

1H 0,12 0 8,33 0
2H 0,12 0,07 8,33 5,00
3H 0,28 0,07 20,00 5,00
4H 0,12 0,09 8,33 6,67
5H 0,12 0 8,33 0
6H 0,09 0,09 6,67 6,67
7H 0,14 0,09 10,00 6,67

* L-L+S-S, ** L-L+S-S

В общем, доля плеч хромосом H.  vulgare, вовле-
ченных в гомеологичные ассоциации Hv-Hb  у различ-
ных растений, составляет от 6,61 до 9,98 от общего чис-
ла плеч хромосом этого вида во всех изученных клетках 
(см. табл. 2). Следует отметить, что среднее число мей-
отических конфигураций (II, III, IV), образованных 
гомеологичными хромосомами, не превышает одну 
на клетку в большинстве случаев. Однако, в ряде МКП 
отмечено до четырёх плеч хромосом H. vulgare, вовлечен-
ных в межгеномные ассоциации Hv-Hb (рис. 1 г, и, к).

Одной из задач данного исследования было выяс-
нить, участвует ли короткое плечо хромосомы 1Н в гоме-
ологичных ассоциациях, поскольку ранее, при изучении 
тетраплоидных гибридов культурного ячменя с ячме-
нем луковичным (HbHbHvHv), таких ассоциаций выя-
вить не удалось. Поэтому для анализа всех гибридов 
был использован маркер 18/25S, позволяющий иденти-
фицировать хромосому 1Н. Анализ спаривания в МI мей-
оза у триплоидных гибридов позволил выявить уча-
стие в образовании гомеологичных Hv-Hb ассоциаций 
всех хромосомных плеч H. vulgare кроме короткого пле-
ча хромосомы 1Н (1HS) (табл. 3). Хромосомных ассоциа-
ций с участием этого плеча ни у одного из исследованных 
гибридов не наблюдали.

У всех изучаемых гибридных растений в мейо-
зе наблюдается тенденция к более высокой частоте вов-

лечения длинных плеч хромосом в образование гомео-
логичных ассоциаций (см. табл.  3). Так, частота участия 
длинного плеча хромосомы 5H в гомеологичном спарива-
нии выше, чем короткого: от 10,71 % до 21,43 % от обще-
го числа ассоциированных плеч у различных эуплоидных 
растений, и 8,33 %  – у анеуплоидного растения, тог-
да как для короткого плеча эта величина составила от 0 
до 4.88 (см. табл. 3). У трех гибридов F1_RA,1, F1_1 и F1_2 
не выявлено клеток с участием плеча 5HS в гомеологич-
ных межгеномных ассоциациях.

Среди ассоциаций с участием хромосомы 2Н боль-
шее число  – от 8,33 % до 16,22 % у различных расте-
ний  – образованы с участием длинного плеча, и только 
от 0 до 7,69% – с участием ее короткого плеча. Для хро-
мосомы 3Н у растений F1_RW,2 и F1_2 наблюдается та 
же тенденция, хотя для растения F1_RA, 6 не выявлено 
более высокой частоты участия длинного плеча в гомео-
логичном спаривании, что, возможно, связано с неболь-
шим объемом исследованной выборки МКП (см. табл. 3). 
У гибридного растения F1_1, полученного с участием 
ячменя сорта Borwina, хромосомы 2Н и 3Н не различи-
мы в случае использования в качестве маркера 5S рДНК: 
в обеих хромосомах маркер локализован ближе к терми-
нальной части длинного плеча и имеет сходную интен-
сивность (рис.1, б).
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Рис. 1. Гомеологичные ассоциации хромосом Hv-Hb в MI мейоза в материнских клетках 
пыльцы (МКП) триплоидных гибридов H. Vulgare × H. bulbosum (HvHbHb). (GISH c меченой 

ДНК H. bulbosum (DIG – зеленая метка), FISH c хромосомоспецифичными маркерами)
а, б – локализация хромосомных маркеров 5S и 18S/25S на хромосомах ячменя сортов Roland (а) и Borwina (б); в – 7 II Hb и 7 I Hv 

в МКП гибрида F1_RW,4; г – 4 III (1HL, 6HS, 2 – не идентифицированы) в МКП гибрида F1_RA,6; д – 2 III (3HL, 5HS) в МКП гибрида 
F1_RA,6; е –1 III (5HL) в МКП гибрида F1_RA,6; ж – 1 III (6HL) в МКП гибрида F1_RA, 6; з – 2 III (3HS, 4HS) в МКП гибрида F1_2; 
и – 2 II (3HLS, 7HLS) закрытого типа в МКП гибрида F1_2; к – 3 III (2HL, 3HL, 7HL) и 1 II открытого типа (4HL) в МКП гибрида 

F1_RW,2. В скобках приведены плечи хромосом H. vulgare, вовлеченные в ассоциации хромосом Hv-Hb. Масштабная линейка = 5µm

Fig. 1. Homoeologous pairing of individual chromosomes at MI of meiosis in pollen mother 
cells (PMC) of triploid H. vulgare × H. bulbosum hybrids (HvHbHb). (GISH with labeled 

H. bulbosum DNA (DIG – green labeling), FISH with chromosome-specific markers)
a, b – localization of chromosomal markers 5S and 18S/25S on the chromosomes of barley varieties Roland (a) and Borwina (b); c – 7 II Hb 

and 7 I Hv in MCP of the F1_RW,4 hybrid; d – 4 III (1HL, 6HS,2 – not identified) in PCM of the F1_RA,6 hybrid; e – 2 III (3HL, 5HS) in MCP 
of the F1_RA,6 hybrid; f – 1 III (5HL) in PCM of the F1_RA,6 hybrid; g – 1 III (6HL) in MCP of the F1_RA,6 hybrid; h – 2 III (3HS, 4HS) in 
PMC of the F1_2 hybrid; i – 2 ring II (3HLS, 7HLS) in MCP of the F1_2 hybrid; j – 3 III (2HL, 3HL, 7HL) and 1 rod II (4HL) in PMC of the 

F1_RW,2 hybrid. The arms of H. vulgare chromosomes involved in Hv-Hb associations are shown in parentheses. Scale bar = 5µm
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В сумме для этих хромосом частота гомеологичных 
ассоциаций с участием длинного плеча выше, чем с уча-
стием короткого плеча: 25,00% и 10,71% соответствен-
но. У этого растения частота гомеологичных ассоциа-
ций с участием длинного плеча хромосомы 7H несколько 
ниже, чем с участием короткого плеча: 10,71 и 14,29, хотя 
для гибридов F1_RW,2, F1_RA,6, F1_2 отмечена тенден-
ция более частого вовлечения в образование гомеоло-
гичных ассоциаций длинных плеч хромосом, хотя эта 
разница не столь очевидна, как в случае хромосомы 5Н. 
Для хромосом 6Н и 4H не выявляется четкой тенденции 
к более высокой частоте вовлечения в образование гоме-
ологичных ассоциаций длинного плеча хромосомы, чем 
короткого.

Обсуждение

H.  vulgare и H.  bulbosum  – близкие виды, относящи-
еся секции Hordeum рода Hordeum (Bothmer, Jacobsen, 
1985; Bothmer et  al., 1991). Геномы этих видов имеют 
высокую степень сходства, в связи с чем можно ожи-
дать высокую степень ассоциации гомеологичных хро-
мосом. Случаи взаимодействия хромосом двух гено-
мов подробно изучены у двух диплоидных гибридов 
H.  vulgare(2х)  ×  H.  bulbosum в серии работ Пиккерин-
га с соавторами (Zhang et al., 1999; Pickering et al., 2004; 
Pickering et  al., 2005; Pickering et  al., 2006a). Показано, 
что для этих гибридов характерен высокий уровень взаи-
модействия гомеологов в MI мейоза: в среднем на клетку 
6,72 парных ассоциаций у одного гибрида и 6,31 парных 
взаимодействий гомеологов у другого гибрида (Pickering 
et  al., 2006a). Наши результаты, полученные при изуче-
нии триплоидных гибридов, выявили значительно более 
низкий уровень гомеологичного спаривания  – около 
одной конфигурации, образованной с участием гомеоло-
гов. Основное число бивалентов  – это ассоциации меж-
ду хромосомами ячменя луковичного. Тетраплоидный 
H.  bulbosum (4x) имеет автополиплоидное происхожде-
ние (Bothmer et  al., 1991). Хромосомы двух геномов это-
го тетраплоида имеют высокий уровень идентичности 
и, в случае отсутствия партнера для спаривания в преде-
лах своего генома, хромосомы в мейозе образуют пару 
с партнером из другого генома Hb. Поэтому у трипло-
идных гибридов с геномным составом HvHbHb так же, 
как у тетраплоидов HvHvHbHb, вероятность гомеоло-
гичного спаривания ниже, чем у диплоидных гибридов. 
У триплоидов, проанализированных в данном исследова-
нии, частота гомеологичного спаривания хромосом куль-
турного ячменя и ячменя луковичного, оказалась сопо-
ставима с этим показателем у ранее изученных нами 
тетраплоидов (Scholz, Pendinen, 2017).

Анализ частоты спаривания отдельных хромосом 
у триплоидных гибридов показал, что, несмотря на более 
низкую частоту межгеномных Hv-Hb ассоциаций, полу-
ченные характеристики в целом соответствуют дан-
ным, полученным Пиккерингом с соавторами (Pickering 

et al., 2004, 2005, 2006a). Одной из причин разной часто-
ты участия в гомеологичных ассоциациях разных плеч 
хромосом, как предполагают авторы, может быть разли-
чие в их длине. Для плеча 5HL частота гомеологичных 
ассоциаций была самой высокой из всех длинных плеч 
у диплоидных гибридов (Pickering, 2006a). Как пока-
зали наши исследования, у триплоидных гибридов это 
плечо хромосомы так же, как у большинства изучен-
ных растений, также чаще всего участвует в гомеоло-
гичных ассоциациях. Как известно, 5HL  – самое длин-
ное плечо из всех у хромосом H. vulgare (Singh, Tsuchiya, 
1982; Fukui, Kakeda, 1990; Brown et  al., 1999). В геноме 
H.  bulbosum это плечо также имеет наибольшую длину 
(Linde-Laursen et  al. 1992; Bustos et  al. 1996). Плечи хро-
мосом 1HS и 5HS являются самыми короткими в гено-
ме H.  vulgare. В нашем исследовании ассоциации хро-
мосом Hv-Hb с участием плеча 5HS встречаются реже, 
чем с участием длинного плеча этой хромосомы, а у трех 
гибридных растений такие ассоциации вообще не выяв-
лены. Что касается плеча 1HS, то ни у одного из изучен-
ных триплоидных гибридов не было выявлено межге-
номных ассоциаций с участием этого плеча. Ранее 
при анализе тетраплоидов HbHbHvHv мы также не выя-
вили гомеологичных ассоциаций Hv-Hb с участием этого 
плеча. Длинное и короткое плечи хромосом 4H, 6H, и 7H 
близки по размеру, возможно, поэтому для этих хромосом 
не выявляется четкой тенденции, заключающейся в более 
частом вовлечении в гомеологичные ассоциации длинно-
го плеча хромосомы.

Другой фактор, определяющий частоту межгеномной 
гомеологичной ассоциации хромосом, по мнению Пик-
керинга (Pickering et  al., 2004, 2006a) может быть связа-
но с количеством районов хромосом с высокой реком-
бинационной активностью  – наличием так называемых 
«горячих точек» (hotspots) рекомбинации в хромосо-
мах H.  vulgare (Künzel et  al., 2000). Малое количество 
таких точек выявлено в плече 5HS, в то время как в пле-
че 1HS такие точки не были зарегистрированы, а пле-
чо 5HL H.  vulgare характеризуется наибольшим количе-
ством горячих точек рекомбинации (Künzel et  al., 2000). 
Возможно, из-за отсутствия горячих точек рекомбинации 
в коротком плече хромосомы 1H нам и не удалось выя-
вить гомеологичных ассоциаций с участием этого плеча.

Несмотря на невысокую, по сравнению с диплоид-
ными гибридами, частоту ассоциаций Hv-Hb у трипло-
идных гибридов, гомеологичное спаривание осущест-
вляется и затрагивает плечи всех хромосом, кроме 
короткого плеча первой хромосомы. Таким образом, 
на основе таких гибридов возможно получение линий 
с рекомбинантными хромосомами, несущими генетиче-
ский материал ячменя луковичного. С использованием 
триплоидного гибрида, полученного в результате скре-
щивания H. vulgare Igri (2x) × H. bulbosum A17 (4х), уже 
создана серия таких линий, имеющих фенотип культур-
ного ячменя и характеризующихся высокой фертильно-
стью (Scholz et  al., 2009; Pendinen et  al, 2018). Послед-
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нее подтверждает возможность использования гибридов 
Hordeum vulgare L. × H. bulbosum L. (HvHbHb) для интро-
грессии генетического материала ячменя луковичного 
в геном культурного ячменя.

Заключение

В МI мейоза триплоидных гибридов 
H.  vulgare  ×  H.  bulbosum (HvHbHb) выявлены межге-
номные ассоциации с участием всех плеч хромосом 
H.  vulgare, кроме короткого плеча хромосомы 1H. Для 
хромосомы 5Н характерна более высокая частота вов-
лечения в гомеологичные ассоциации ее длинного пле-
ча по сравнению с коротким плечом. Выявлена тен-
денция более частого участия длинных плеч других 
хромосом культурного ячменя в гомеологичных ассоци-
ациях Hv-Hb. Выявление случаев гомеологичного спари-
вания хромосом в мейозе у триплоидных гибридов сви-
детельствует о возможности мейотической рекомбинации 
между хромосомами культурного ячменя и ячменя луко-
вичного. Поскольку у триплоидных гибридов, имеющих 
соотношение геномов 1Hv  :  2Hb, не происходит элими-
нации хромосом, то возможно привлечение в скрещива-
ния различных образцов родительских видов и получение 
на их основе генетически разнообразных интрогрессив-
ных линий.
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ПЕРСПЕКТИВЫ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ГАПЛОИНДУКТОРОВ 
В СЕЛЕКЦИИ КУКУРУЗЫ
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Обнаружение спонтанно образовавшихся гаплоидных растениий и разработка спо-
собов получения их в культуре in vitro определили новое направление, важное для 
селекции и для теоретических исследований в области репродуктивной биоло-
гии. Частота спонтанной гаплоидии в посевах культурных растений крайне низ-
ка и составляет не более 0,01-0,1%, поэтому поиск источников и доноров, способ-
ных к стимулированию гаплоидии в гибридных комбинациях, весьма актуален. Рас-
ширение поиска новых доноров признака гаплоиндукции, создание новых, более 
эффективных гаплоиндукторов способствует накоплению генетических источни-
ков, характеризующихся высоким ресурсным потенциалом для селекционно-генети-
ческих исследований. Причины, способствующие стимулированию гаплоидии, еще 
недостаточно изучены. Есть сведения, что за этот процесс ответственны гены, лока-
лизованные в qhir1, qhir11, qhir12 районах хромосомы 1 кукурузы. Использование 
генов, стимулирующих гаплоиндукцию кукурузы в сочетании с маркерным геном 
антоциановой окраски зерновки и зародыша R1-nj, а также антоциановой окраски 
растения А1 и В1, позволило создать линии-гаплоиндукторы с частотой стимулиро-
вания гаплоидов до 15%. Фенотипическое проявление доминантных аллелей генов 
маркерной антоциановой окраски на различных частях гибридного растения, а так-
же на зерновке и зародыше способствует качественному отбору гаплоидных зер-
новок на початке за счет проявления рецессивных аллелей этих генов на гаплоид-
ном уровне. Наличие в кремнистой кукурузе генов подавителей синтеза антоцианов 
(C1- I, C2-Idf, In1-D) ограничивает использование гена R1-nj на других представи-
телях подвида кремнистой кукурузы. Для преодоления данной проблемы ведут-
ся исследования по созданию гаплоиндукторов, у которых маркерным признаком 
служит содержание масла в зерне или отсутствие лигулы на листьях. Использо-
вание матроклинного и андроклинного типов гаплоиндукции позволяет селекци-
онерам получать в высокой степени гомозиготные дигаплоидные линии кукурузы 
как с материнским, так и с отцовским геномом. Благодаря этим достижениям стало 
возможным сокращение материальных и временных затрат на создание инбредных 
линий и их стерильных аналогов в 5 и более раз, ускорилась селекционная работа 
по созданию новых гибридов кукурузы, значительно улучшилось качество семено-
водческой продукции, ее типичность и однородность. Приведенные в статье мате-
риалы помогут селекционерам и генетикам лучше ориентироваться в инновацион-
ных направлениях и проблемах селекции гибридной кукурузы.

Ключевые слова: гаплоиндукторы кукурузы, дигаплоидные линии, гомозигот-
ность, колхицинирование, гибридная селекция, частота гаплоидии.

The discovery of spontaneous haploid plants and the development of ways to produce 
them in in vitro culture have set a new direction important for breeding and for theoreti-
cal research in reproductive biology. The frequency of spontaneous haploidy in cultivat-
ed plants is extremely low and does not exceed 0.01-0.1%, therefore, the search for sourc-
es and donors capable of stimulating haploidy in hybrid combinations is of current inter-
est. Expansion of the search for new sources and donors of the haploinduction trait, the 
creation of new, more effective haploinducers contribute to the accumulation of scientific 
information and genetic sources, characterized by a high resource potential for selection 
and genetic research. The causеs of haploidy are not well understood yet. According to the 
available information, the genes localized in the qhir1, qhir11, qhir12 regions of chromo-
some 1 in maize are responsible for this process. The use of genes that stimulate haploin-
duction in maize in combination with the marker gene R1-nj responsible for anthocyan-
in coloration of the caryopsis and embryo, as well as genes A1 and B1, which are in con-
trol of the entire plant coloration, allowed the creation of haploinducer lines with a fre-
quency of haploid stimulation up to 15%. Phenotypic expression of dominant alleles of 
the marker anthocyanin coloration genes in different parts of a hybrid plant, as well as in 
the caryopsis and embryo, contributes to the high-quality selection of haploid kernels in 
the cob due to the manifestation of recessive alleles of these genes at the haploid level. 
The presence of anthocyanin synthesis suppressor genes in siliceous maize (C1-I, C2-Idf, 
In1-D) restricts the use of the R1-nj gene in other representatives of siliceous maize. In 
order to overcome this problem, studies are underway to create other genotypes of hap-
loinducers, which are not associated with the anthocyanin coloration of the caryopsis, but 
instead have other marker traits, such as the oil content in the kernel, the absence of ligu-
les in the leaves, and root coloration in seedlings. The use of matroclinous and andro-
clinous types of haploinduction allows breeders to obtain highly homozygous dihaploid 
maize lines, with both the maternal and paternal genomes. These achievements made it 
possible to cut five or more times the material and time inputs into the creation of inbred 
lines and their sterile analogs, accelerate the breeding of new maize hybrids, and signifi-
cantly improve the quality of seed production in terms of typicality and uniformity. The 
materials presented in the article should help breeders and geneticists to learn more about 
the innovative directions and problems of hybrid maize breeding.

Key words: maize haploinducers, dihaploid lines, homozygosity, colchicination, hybrid 
selection, haploidy frequency.
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Введение

Кукуруза − третий по экономическому значению хлеб-
ный злак в мировом земледелии, в этом немаловажную 
роль сыграло ее постоянное селекционно  - генетическое 
улучшение, и, в частности, создание гибридов кукурузы 
на основе инбредных родительских линий. Интенсивное 
внедрение в промышленное семеноводство гетерозисных 
гибридов с середины ХХ века способствовало массово-
му созданию инбредных линий по всему миру. На созда-
ние линий с долей гомозиготных селекционно значимых 
локусов в геноме равной 99,9% селекционер затрачива-
ет 10 лет, а с долей гомозиготных локусов 99,99% - до 14 
лет работы по самоопылению (инцухту) растений. Для 
получаемых гетерозисных гибридов очень важно дости-
жение высокой доли гомозиготности у исходных роди-
тельских линий, поскольку от её значения зависит выров-
ненность селекционно ценных признаков, синхронность 
наступления фенологических фаз развития растений и их 
созревание, что в свою очередь отражается на их техно-
логичности в семеноводстве и промышленном производ-
стве товарной продукции. Гибриды, созданные на осно-

ве инбредных линий, полученных с помощью инцух-
та, не позволяют семеноводческим компаниям и аграри-
ям достигнуть абсолютной выровненности по селекцион-
но ценным признакам, дружности всходов и созревания, 
одинаковой отзывчивости на агротехнику.

Первые гаплоидные растения, обнаруженные в 1922 г. 
Блэксли (Blakeslee et  al., 1922) с соавторами, а также 
полученные Гуха и Магешвари в 1964 г. в культуре in vitro 
(Guha, Maheshwari, 1964), определили новое и важное 
направление для селекции и теоретических исследований 
в области репродуктивной биологии. Настоящий прорыв 
в селекции гибридов кукурузы и их родительских линий 
был совершен благодаря открытию Чейзом (Chase, 1949) 
метода гаплоиндукции. Это открытие послужило толчком 
к созданию первых гаплоиндукторов и созданию инбред-
ных линий (дигаплоидных линий) с высоким уровнем 
гомозиготности, которые получали в результате мито-
тического удвоения числа хромосом у гаплоида. Первые 
дигаплоидные (DH) линии кукурузы показали 100% гомо-
зиготность по всем аллелям селекционно ценных генов, 
которая была достигнута отбором в течение двух циклов 
репродукции (рис.  1). При этом возросла фенотипиче-

A)

B)

Рис. 1. Возрастание доли гомозигот в ряду поколений гибридов кукурузы в результате 
A) самоопыления (инцухта) и B) гаплоиндукции.

Fig. 1. Increase in homozygote fraction in several generations of maize hybrids as a result of  
A) self pollination (inzucht) and B) haploinduction.
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ская однородность родительских линий гибридов куку-
рузы по всем признакам и, как следствие этого, техноло-
гичность созданных на их основе гибридных комбинаций 
(Mayor, Bernardo, 2009). В конце ХХ века началось рас-
пространение метода гаплоиндукции с целью массово-
го получения DH линий кукурузы по всему миру, в том 
числе и в России (Shatskaya, 2010a,b). Первые исследо-
вания по гаплоиндукции кукурузы были начаты в СССР 
В.С.  Тырновым, А.Н.  Завалишиной, Н.Х.  Еналеевой 
в Саратовском университете под руководством проф. 
С.С. Хохлова. (Khokhlov, 1976; Tyrnov, Zavalishina, 1984). 
Ими были созданы первые отечественные гаплоиндук-
торные линии кукурузы.

Гаплоидия и механизм  
возникновения гаплоидов

У цветковых растений гаплоидия является результа-
том развития зародыша из редуцированных (гаплоидных) 
гамет или из родственных им гаплоидных клеток путем 
апомиксиса, т. е. без оплодотворения. Развитие гаплоид-
ного зародыша возможно в случае элиминации хромо-
сом одного из родительских видов в эмбриогенезе после 
оплодотворения и образования зиготы при межвидовой 
гибридизации, например, как в случае скрещиваний куль-
турного ячменя Hordeum vulgare L. (2х) с ячменем луко-
вичным H.  Bulbosum  L. (2х) (Kasha, Kao, 1970; Hayes, 
et al., 2003; Devaux, 2003; Mishutkina et al., 2013). Гапло-
идия встречается более чем у 150 видов растений из 70 
родов 33 семейств (в том числе из семейства злаков, пас-
лёновых, орхидных, бобовых и др.). Гаплоидия обнару-
жена у всех основных культурных растений: пшеницы, 
ржи, кукурузы, риса, ячменя, сорго, картофеля, табака, 
хлопка, льна, свёклы, капусты, тыквы, огурцов, томатов; 
у кормовых трав: мятликов, костра, тимофеевки, люцер-
ны, вики и др. (Kirillova, 1966). В результате проявления 
гаплоидии у диплоидных цветковых растений формиру-
ются семена (у злаков – зерновки) с гаплоидным набором 
хромосом в тканях зародыша, из которых при прораста-
нии развиваются гаплоидные растения (Kimber, Riley, 
1963; Magoon, Khanna, 1963).

Экспериментальное получение гаплоидов с исполь-
зованием гаплоиндукторов основывается на двух типах 
нарушения оплодотворения цветковых растений – андро-
генезе и гиногенезе.

1. Андрогенез  – развитие организма только за счёт 
ядерного материала мужской гаметы, внесённого спер-
мием в яйцеклетку в процессе оплодотворения. При этом 
ядерный материал яйцеклетки не сливается с мужским 
и элиминируется, оплодотворение при этом относится 
к псевдогамному (ложному) типу. Потомство, полученное 
путем андрогенеза, наследует гаплоидный или дигапло-
идный (при спонтанном удвоении числа хромосом) гене-
тический материал и признаки только отцовской формы 
(Astaurov, 1977; Darevsky et al., 1985; Golubovsky, 2000).

2. Гиногенез  – одна из форм партеногенеза (апомик-
сиса) при котором проникновение спермия в яйцеклет-
ку не завершается слиянием ядерного материала гамет, 
и в последующем развитии участвует только ядро яйце-
клетки. Спермий может не проникнуть в яйцеклетку 
и, в таком случае, выступит в качестве стимулирующе-
го агента для развития яйцеклетки. Организм, формиру-
ющийся путем гиногенеза несет гаплоидный или дига-
плоидный (при спонтанном удвоении числа хромосом) 
материал материнского растения и наследует признаки 
только материнской формы (Wilson, 1936; Astaurov, 1966; 
Strunnikov, 1998).

Возникновение гаплоидных генотипов у кукуру-
зы в естественных условиях происходит очень редко, 
вследствие нарушения процессов слияния ядра одного 
из двух спермиев с яйцеклеткой либо элиминации одно-
го из спермиев, проникающих в зародышевый мешок 
в процессе оплодотворения (Tyrnov, Khokhlov, 1974; 
1976). Второй спермий, успешно слившись с централь-
ным ядром зародышевого мешка, образует триплоидное 
ядро, которое начинает серию интенсивных митотиче-
ских делений, за которыми следует формирование вокруг 
зародыша триплоидной ткани эндосперма зерновки. 
Интенсивный рост и накопление в эндосперме крахма-
ла стимулирует партеногенетическое развитие гаплоид-
ной ткани из неоплодотворенной яйцеклетки и способ-
ствует формированию гаплоидного зародыша. Частота 
возникновения спонтанной гаплоидии у каждого вида 
растений специфична и чаще всего сохраняется низкой, 
не превышая 1%. У кукурузы частота спонтанной гапло-
идии составляет в среднем 1/1000 (Chase, 1969). После 
осознания селекционерами перспективности примене-
ния гаплоидии в селекционных исследованиях, гаплоид-
ная технология начала интенсивно развиваться. Первые 
успешные опыты по регенерации гаплоидных растений 
in vitro в культуре незрелых пыльников дурмана (Datura 
innoxia Mill.) были получены Гуха и Магешвари в 1964 
году (Guha, Maheshwari, 1964). Вслед за этим открыти-
ем были получены in vitro гаплоиды табака (Nicotiana 
tabaccum  L.) (Nakata, Tanaka, 1968, Nistch, 1969) и риса 
(Oryza sativa  L.) (Niizeki, Oono, 1968). Позднее группой 
исследователей в культуре пыльников были получены 
первые гаплоиды пшеницы (Triticum aestivum L.) (Ouyang 
et  al.,1973; Picard, Buyser, 1973). Получению гаплоидов 
пшеницы методом культуры изолированных микроспор 
было посвящено несколько исследовательских работ, 
показавших ее эффективность (Wei, 1982; Datta, Wenzel, 
1987; Mejza et  al.,1993; Tuvesson, Öhlund, 1993). Гаплои-
ды также получают, используя методы отдаленной гибри-
дизации с диким ячменем (Hordeum bulbosum L.) и куку-
рузой (Zea mays  L.) (Barclay, 1975; Laurie, Bennett, 1986; 
Inagaki, Tahir, 1990).

Некоторые генотипы кукурузы, накапливая опреде-
ленные мутации, характеризуются из поколения в поко-
ление повышенной частотой партеногенеза и способ-
ны индуцировать гаплоидию на материнских початках 

Биотехнология и селекция растений 2020;3(2)
18



при гибридизации с другими генотипами. Селекционеры 
на основе таких мутантных линий создают гаплоиндук-
торы для получения матроклинных гаплоидных зерновок 
(Coe, 1959; Khokhlov, 1976). На гибридных початках куку-
рузы селекционеру трудно отличить зерновки с диплоид-
ным зародышем от гаплоидных, поэтому для упрощения 
идентификации гаплоидных зерновок на початке впервые 
в США С. Чейзом в 1949 г. (Chase, 1949) был предложен 
метод генетического маркирования. Суть метода гене-
тических маркеров заключается в том, что в гибридном 
потомстве от таких скрещиваний мы можем наблюдать 
фенотипическое проявление доминантных аллелей генов, 
тогда как у матроклинных гаплоидов проявляются рецес-
сивные (Gutorova et al., 2016). Отцовская форма (гаплоин-
дуктор) должна нести доминантные аллели с эффектами, 
хорошо визуализируемыми на зерновках или пророст-
ках, а материнская (донор) рецессивные аллели. Такое 
маркирование упрощает работу селекционера и позволя-
ет эффективно выбраковывать все зерновки и пророст-

ки с доминантными проявлениями признаков (гибрид-
ные) и отбирать только гаплоидные, у которых их нет. 
На основе предложенного С.  Чейзом метода маркиро-
вания, существенно упростивших эту технологию, был 
создан целый ряд гаплоиндукторов (Nanda, Chase, 1966; 
Greenblatt, Bock, 1967; Chase, 1969).

Гаплоиндукторы кукурузы представляют собой специ-
ализированные, высокофертильные линии, которые 
в результате гибридизации с диплоидным растением спо-
собствуют формированию гаплоидной зерновки, а так-
же формируют на его початке гибридные диплоидные 
зерновки. Благодаря определенной частоте гаплоиндук-
ции, являющейся следствием нарушения функциональ-
ности одного из спермиев у гаплоиндуктора, часть зерно-
вок на початке материнского растения имеет гаплоидное 
число хромосом в зародыше. При этом формируется пол-
ноценный триплоидный гибридный эндосперм, который 
развивается одинаково как в зерновках с гаплоидным, 
так и с диплоидным зародышем (Coe, Sarkar, 1964). 

Рис. 2. Фенотипическое проявление эффекта гена R-nj в зерновке (А) 
и генов В1 и Pl1 в проростках (В) гаплоиндуктора кукурузы в сравнении 

с контрольной зерновкой (St-A) и проростками (St-B) без окраски.
Fig. 2. R-nj gene phenotypic manifestation in the caryopsis (A) and of the B1 and Pl1 genes  

in seedlings (B) of maize haploinducer in comparison with the control 
caryopsis (St-A) and seedlings (St-B) without color.
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Частота формирования гаплоидных зерновок на гибрид-
ных початках зависит от гаплоиндуцирующей способно-
сти применяемого гаплоиндуктора, генотипа материнско-
го растения и условий окружающей среды. Определение 
гаплоидности той или иной зерновки на початке осу-
ществляют визуально по проявлению специфических 
маркерных генов, доминантные эффекты которых про-
являются в виде антоциановой окраски частей зернов-
ки, зародыша, проростков и некоторых частей растения 
(рис. 2).

Наиболее распространенными генами, используемы-
ми в современных гаплоиндукторах кукурузы, являются 
гены локализованные в районах qhir1, qhir11, qhir12 хро-
мосомы 1 (Hu et al., 2016), в сочетании с маркерным геном 

антоциановой окраски зерновки и зародыша R1-nj, а так-
же антоциановой окраски растения А1 и В1. Источником 
доминантного маркера окраски у гаплоиндукторов слу-
жит генетический комплекс R1 - Navajo (R1-nj), кото-
рый экспрессируется в алейроне (самом внешнем слое 
эндосперма кукурузы), а также в зародыше (щитке), 
в отличие от иных генотипов, у которых обычно не про-
является какая-либо антоциановая окраска в зароды-
ше или эндосперме. Таким образом, ген R1-nj в качестве 
доминантного маркера окраски помогает отличать гапло-
идные зерновки (окрашенные зерновки и неокрашен-
ные щиток с зародышем) от диплоидных (окрашенные 
как зерновки, так и щиток с зародышем) (Nanda, Chase, 
1966; Greenblatt, Bock, 1967; Chase, 1969) (рис. 3).

Рис. 3. Примеры гаплоидных, без окраски щитка и зародыша (отмечено 
стрелками), зерновок среди диплоидных, с окрашенными щитком и 
зародышем, гибридных зерновок на початках материнского растения.

Fig. 3. Samples of haploid caryopses, with colorless scutellum and 
embryo (marked with arrows), among diploid hybrid ones, with colored 

scutellum and embryo, in the cobs of the mother plant.

Следует отметить, что экспрессия маркерного гена 
окраски R1-nj может значительно варьировать в зависи-
мости от генетического фона материнской линии, исполь-
зуемой для гибридизации, генотипа самого гаплоин-
дуктора, а также факторов окружающей среды (рис.  4) 
(Chase, 1952; Röber et al., 2005; Kebede et al., 2011; Prigge 
et al., 2011).

Отдельные зерновки, формирующиеся на почат-
ке в процессе гибридизации и не имеющие какой-либо 
маркерной окраски, относят к случайному загрязнению 

селекционного материала. Несмотря на эффективность 
маркирования гаплоидных зерновок рецессивной алле-
лью гена R1-nj вследствие отсутствия  доминантной алле-
ли гаплоиндуктора, метод имеет свои недостатки. В слу-
чае, если у донора присутствуют доминантные аллели 
генов C1-I, C2-Idf, In1-D, ингибирующие синтез анто-
цианов, то проявление маркирующих свойств гена R-nj 
на зерновках, зародыше или корешках может быть полно-
стью подавлено (рис. 5) (Coe, 1994).
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Рис. 4. Проявление гена R-nj в зерновках, сформированных на початках разных гаплоиндукторов 
кукурузы. В верхнем ряду представлены зерновки с максимальной, в нижнем ряду 
зерновки с минимальныой экспрессией маркерных генов антоциановой окраски.

Fig. 4. R-nj gene expression in caryopses formed in the cobs of different maize 
haploinducers. Upper row: kernels with the maximum expression; lower row: 

kernels with the minimal expression of anthocyanin marker genes.

Рис. 5. Ингибирование генами C1-I, C2-Idf, In1-D фенотипического 
проявления гена R-nj (гена антоциановоой окраски в эндосперме зерновки) 

у кремнистой кукурузы (А) в сравнении со стандартом (В).
Fig. 5. Inhibition of the R-nj gene phenotypic manifestation (anthocyanin 

marker for kernel endosperm) by the C1-I, C2-Idf, In1-D genes in 
siliceous maize (A) in comparison with the standard (B).
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Исследования, проведенные в Международном центре 
улучшения кукурузы и пшеницы (CIMMYT) в Мексике, 
позволили предположить, что экспрессия гена антоциано-
вой окраски R1-nj ингибируется в пределах 8% скрещи-
ваний между гаплоиндукторами в комбинациях с различ-
ными генотипами кукурузы (Röber et  al., 2005; Prasanna 
et al., 2012). В.А. Ротаренко с соавторами (Rotarenco et al., 
2010) предложили ввести в геном гаплоиндукторов гены 
B1 (Booster1) и Pl1 (Purple1) с эффектами синтеза анто-
цианов, которые приводят к независимой от солнечно-
го света пурпурной пигментации в растительной ткани 
(колеоптиле и корне в тех случаях, когда отбор гаплои-
дов невозможен на стадии сухих семян (Rotarenco et  al., 
2010). В этом случае пигментация колеоптиле или кор-
ня на проростках указывает на диплоидный (гибридный) 
генотип, а проростки без пигментации относят к гапло-
идам (Geiger, Gordillo, 2009; Rotarenco et  al., 2010). Для 
автоматизации процесса идентификации гаплоидных зер-
новок из общей выборки гибридных семян В.А.  Рота-
ренко и др. (Rotarenco et al., 2007) предложили опреде-
лять гаплоидные зерновки по содержанию масла в зерне 
с помощью ядерно-магнитного резонанса (ЯМР).

Li с соавторами (Li et  al., 2009) удалось разработать 
гаплоиндуктор CAUHOI, полученный из гибрида между 
линией Stock-6 и высокомасличной популяцией, который 
характеризовался частотой гаплоиндукции до 2% и высо-
ким содержанием масла в зародыше (7,8%). Этот гапло-
индуктор послужил основой для разработки техноло-
гии по автоматизированной идентификации, при помощи 
ЯМР и инфракрасной спектрометрии, гаплоидных зер-
новок с ингибированием фенотипического проявления 
генов R1-nj.

Технология получения дигаплоидных линий кукуру-
зы, основанная на гаплоидной индукции in vivo, призна-
на во всем мире как один из наиболее эффективных мето-
дов ускорения селекции. За последние 20 лет технология 
была усовершенствована несколькими коммерческими 
программами по улучшению кукурузы в Европе (Schmidt, 
2003), Северной Америке (Seitz, 2005), Китае (Chen et al., 
2009). Рост популярности технологии дигаплоидных 
линий в селекционных программах по улучшению куку-
рузы объясняется рядом преимуществ, которые они дают 
селекционеру (п. 1-7 цит. по: Prasanna et al., 2012):

1. Достижение 100% гомозиготности по анализируе-
мым генам за короткий промежуток времени (2-3 года);

2. Значительная экономия материальных и временных 
затрат на создание линии, 100% гомозиготной по анали-
зируемым генам;

3. Высокая эффективность и точность отбора селекти-
руемых признаков, а особенно при использовании моле-
кулярных маркеров и выращивании растений в условиях 
зимних питомников или фитотронов (Röber et  al., 2005; 
Geiger, Gordillo, 2009);

4. Ускорение селекционного процесса создания линий 
за счет быстрого накопления благоприятных аллелей 
генов по полигенным признакам, влияющим на продук-

тивность и стрессоустойчивость, которые сложно и тру-
доемко объединить в адаптированной зародышевой плаз-
ме при традиционных методах размножения;

5. Идеальное соответствие требованиям DUS 
(distinctness, uniformity, stability testing methodologies) 
(методы тестирования на выровненность, однородность 
и стабильность) в системе UPOV (Union Internationale 
Pour la Protection des Obtentions Végétales) благодаря пол-
ной гомозиготности и однородности родительских линий 
(Geiger, Gordillo, 2009);

6. Снижение трудозатрат на материально-техническое 
обслуживание линии в семеноводстве (Röber et al., 2005; 
Heckenberger et al., 2005);

7. Возможности для поиска новых связей маркер – 
признак, для маркер-опосредованной интрогрессии генов 
(Forster, Thomas, 2005), использования функциональной 
геномики, молекулярной цитогенетики и генной инжене-
рии (Wijnker et al., 2007).

8. Использование в качестве способа переноса агро-
бактериальной Т-ДНК в геном во время оплодотворения 
(Mamontova et al., 2010).

Характеристика широко распространенных 
в мировой практике гаплоиндукторов кукурузы

Процесс создания гаплоиндукторов с высокой 
гаплоиндуцирующей способностью идет непрерыв-
но в течение многих лет. Одним их первых эффектив-
ных гаплоиндукторов, заслуживших популярность среди 
селекционеров, была линия Stock-6. Позже, на ее осно-
ве либо с ее участием были созданы другие, более совер-
шенные гаплоиндукторы:

(1) KMS (Korichnevy Marker Saratovsky) и ZMS 
(Zarodyshevy Marker Saratovsky), оба получены из Stock 6 
(Tyrnov, Zavalishina, 1984; Chebotar, Chalyk, 1996);

(2) WS14, созданный на основе гибридов между лини-
ей W23ig и Stock 6 (Lashermes, Beckert, 1988);

(3) KEMS (Krasnador Embryo Marker Synthetic), полу-
ченный на основе гибрида между линиями 3MC и PEM 
(Shatskaya et al., 1994);

(4) MHI (Moldovian Haploid Inducer, полученный 
из гибрида KMS × ZMS (Eder, Chalyk, 2002);

(5) RWS (KEMS + WS14), получен из потомства 
гибрида KEMS × WS14 (Röber et al., 2005);

(6) UH400, выделен из KEMS в университете Хоэн-
хайма (Chang, Coe, 2009);

(7) PK6 (Barret et al., 2008);
(8) HZI1, выделен из Stock 6 (Zhang et al., 2008);
(9) CAUHOI, созданный в Китайском аграрном уни-

верситете на основе гибрида между Stock 6 и популяцией 
Пекинская высокомасличная (Li et al., 2009);

(10) PHI (Procera Haploid Inducer), полученный 
из гибрида между MHI и Stock 6 (Rotarenco et al., 2010).

Гаплоиндукторы UH400, RWS и RWS × UH400 были 
успешно использованы для индукции гаплоидов и полу-
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чения дигаплоидных линий из зародышевой плазмы экзо-
тических рас кукурузы CIMMYT, хотя авторы отмечают 
их плохую адаптированность к условиям тропической 
низменности (Prigge et  al., 2011) и высокую подвержен-
ность болезням тропической кукурузы (Prasanna et  al., 

2012). Первые гаплоиндукторные линии характеризова-
лись низкой частотой гаплоиндукции, не выше 2-3%, тог-
да как современные линии показывают частоту до 15-17% 
(Таблица).

Таблица. Значения частоты гаплоиндукции, характеризующие основные 
гаплоиндукторы, имеющиеся в мировых селекцентрах кукурузы 

(по Hu et al., 2016 со ссылками)
Table. Haploid induction rate values characteristic of the main haploinducers 

available in maize breeding centers in the world 
(according to Hu et al., 2016 and references therein)

Гаплоиндуктор/
Name

Оригинатор/ 
Source Родословная/Pedigree

Частота гапло- 
индукции, %/
 Haploid induc-

tion rate,  
%

Источник/
Reference

Stock6.M741B MGCSC Неизвестно 2.3 Coe, 1959
Stock6.M741C MGCSC Неизвестно 2.3 Coe, 1959
Stock6.M741F MGCSC Неизвестно 2.3 Coe, 1959

Stock6.M741H MGCSC Неизвестно 2.3 Coe, 1959;
Eder, Chalyk, 2002

Stock6.M741I MGCSC Неизвестно  Coe, 1959
Stock6.HOH UHOH Неизвестно 2.3 Coe, 1959
Stock6.INRA INRA Неизвестно 2.3 Coe, 1959
Stock6.ROM USAMV Неизвестно 2.3 Coe, 1959
ACIR IARI (Stock6×ACR)×Stock6 3 Sarkar et al., 1994
CAU079 CAU CAUHOI×UH400 6 Xu et al., 2013
CAU5 CAU CAUHOI×UH400 8 Xu et al., 2013
CAUHOI CAU BHO×Stock6 3 Prigge et al. 2011
HZI1.1 HZAU Synthetic including Stock6 6-8 Qiu, 2013*
HZI1.2 HZAU Synthetic including Stock6 4-6 Qiu, 2013*
HZI10 HZAU Synthetic including CAUHOI 6-8 Qiu, 2013*
HZI12 HZAU Synthetic including CAUHOI 5-6 Qiu, 2013*
IN003 UHOH (UH400×CAUHOI)×UH400 9 Schipprack, 2013*
IN004 UHOH UH400×UKW 9 Schipprack, 2013*
IN012a UHOH UH400×RWS 10 Schipprack, 2013*
IN012b UHOH UH400×RWS 11 Schipprack, 2013*
IN0604a UHOH (UH400×CAUHOI)×HOS 10 Schipprack, 2013*
IN0604c UHOH (UH400×CAUHOI)×HOS 3 Schipprack, 2013*
IN0605a UHOH ((UH400×RWS)×HOS)×UH400 6 Schipprack, 2013*
IN0605b UHOH ((UH400×RWS)×HOS)×UH400 8 Schipprack, 2013*

IN0703 UHOH ((UH400×CAUHOI)×HOS)×
RWS 11 Schipprack, 2013*

IN0803 UHOH ((UH400×RWS)×HOS)×
(UH400×HOS) 5 Schipprack, 2013*

IN0805a UHOH ((UH400×CAUHOI)×HOS)×
((UH400×RWS)×HOS) 4 Schipprack, 2013*

IN0805b UHOH ((UH400×CAUHOI)×HOS)×
((UH400×RWS)×HOS) 3 Schipprack, 2013*

IN0805c UHOH ((UH400×CAUHOI)×HOS)×
((UH400×RWS)×HOS) 3 Schipprack, 2013*
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Гаплоиндуктор/
Name

Оригинатор/ 
Source Родословная/Pedigree

Частота гапло- 
индукции, %/
 Haploid induc-

tion rate,  
%

Источник/
Reference

LfL5010 LfL MHI×RWS 17 Eder, 2013*
LfL5016 LfL MHI×RWS 10 Eder, 2013*
LfL5017 LfL MHI×RWS 17 Eder, 2013*
MHI IG KMS×ZMS 7-9 Chalyk, 1999
PHI.1 USAMV MHI×Stock6 11-12 Rotarenco et al., 2010
PHI.2 USAMV MHI×Stock6 12-15 Rotarenco et al., 2010
PHI.3 USAMV MHI×Stock6 14-15 Rotarenco et al., 2010
PHI.4 USAMV MHI×Stock6 10-16 Rotarenco et al., 2010

PK6 INRA Synthetic of Stock6, WS14, 
FIGH1 and MS1334 6 Barret et al. 2008

RWK UHOH KEMS×WS14 9-10 Geiger, Gordillo, 2009
RWS UHOH KEMS×WS14 8 Röber et al., 2005

TAIL5 CIMMYT (CML451×(RWS×RWK))×
(RWS×RWK) 5 Prigge et al., 2011

TAIL7 CIMMYT (CML494×(RWS×RWK))×
(RWS×RWK) 11 Prigge et al., 2011

TAIL8 CIMMYT (CML494×(RWS×RWK))×
(RWS×RWK) 11 Prigge et al., 2011

TAIL9 CIMMYT (CML494×(RWS×UH400))×
(RWS×UH400) 10 Prigge et al., 2011

UH400 UHOH KEMS 8 Prigge et al., 2011
UH401 UHOH KEMS 8 Schipprack, 2013*
UH403 UHOH UH400×CAUHOI 9 Schipprack, 2013*
UKW UHOH KEMS×WS14 11 Schipprack, 2013* 
WS14 INRA Stock6×W23ig 3-5 Lashermes, Beckert, 1988

ZMK1F3 KLARI Zarodishevy marker krasnodar 
(ZMK1) synthetic 5-8 Shatskaya, 2010b

ZMK1U KLARI ZMK1 synthetic 3-10 Zabirova et al., 1996
KMS SSU Brown Marker × Stock6 2-4 Zavalishina, 2014*
ZMS8 SSU ZM × KMS 8-10 Zavalishina, Tyrnov, 1992
Примечания: * личные сообщения авторов (Hu et al., 2016)

Оригинатор:
CAU = Китайский сельскохозяйственный университет, Пекин, Китай
CIMMYT = Международный центр улучшения кукурузы и пшеницы, Мексика
HZAU = Сельскохозяйственный университет Хуачжун, Ухань, Китай
IARI = Индийский институт сельскохозяйственных исследований, Индия
IG = Институт генетики, Кишинев, Молдова
INRA = Национальный институт сельскохозяйственных исследований, Франция
KLARI = Краснодарский научно-исследовательский институт сельского хозяйства им. П.П. Лукьяненко, Россия
LfL = Баварский государственный институт сельского хозяйства, Фрайзинг, Германия
MGCSC = Фондовый центр сотрудничества в области генетики кукурузы, Иллинойс, США
SSU = Саратовский государственный университет, Россия
UHOH = Университет Хоэнхайма, Штутгарт, Германия
USAMV = Университет агрономических наук и ветеринарной медицины, Бухарест, Румыния
Аббревиатуры:
BHO = Beijing High Oil Synthetic HOS = Hohenheim High Oil Synthetic
KEMS = Krasnador Embryo Marker Synthetic
MHI = Moldovian Haploid Inducer
KMS = Korichnevy Marker Saratovsky и ZMS = Zarodyshevy Marker Saratovsky
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Использование гаплоиндукторов кукурузы 
в Российской Федерации

Разработкой и внедрением метода индукции гапло-
идии кукурузы в России особенно успешно занимались 
в Новосибирске Б.Ф.  Юдин и М.Н.  Хватова, в Сарато-
ве  – В.С.  Тырнов, Н.Х.  Еналеева и А.Н.  Завалишина, 
в Краснодаре – М.В. Чумак, Э.Р. Забирова и О.А. Шацкая. 
Основными линиями отечественных гаплоиндукторов, 
применяемых в настоящее время в производстве дигапло-
идных линий кукурузы в России, являются: ЗМС (Заро-
дышевый Маркер Саратовский) и ЗМК (Зародышевый 
Маркер Краснодарский). Сотрудниками Саратовского 
государственного университета созданы линии, обладаю-
щие высокой гаплоиндуцирующей способностью (КМС, 
ЗМС-8 и др.) и линии, склонные к наследуемому парте-
ногенезу (АТ-1, АТ-3) (Tyrnov, Zavalishina., 1984; Enaleeva, 
Tyrnov, 1997; Tyrnov, 1983). В  Краснодарском НИИСХ 
им.  П.П.  Лукьяненко (ФГБНУ «НЦЗ им.  П.П.  Лукья-
ненко») созданы гаплоиндукторы ЗМК (Зародышевый 
Маркёр Краснодарский) и их модификации (ЗМК-1У, 

ЗМК-3, ЗМК-5), на основе маркерных генов окраски зер-
новки R1-nj, которые характеризуются высокой частотой 
гаплоиндукции (10-15%) (Shatskaya, 2001; 2004; 2010a,b) 
Практическое использование метода гаплоиндукции 
в производстве гибридов кукурузы было начато в отделе 
селекции и первичного семеноводства кукурузы ФГБНУ 
«НЦЗ им. П.П. Лукьяненко», где впервые в России была 
разработана и внедрена в производство технология мас-
сового создания дигаплоидных линий кукурузы на осно-
ве собственных гаплоиндукторных линий, созданных 
группой селекционеров под руководством М.В.  Чумака 
(Zabirova et al., 1996). Благодаря совершенствованию тех-
нологических операций метода гаплоидии в отделе куку-
рузы института ежегодно получают от 400 до 1000 дига-
плоидных линий. Массовое производство матроклинных 
гаплоидных зерновок проводят при помощи опыления 
початков материнских растений пыльцой гаплоиндуктора 
с последующим выделением на спелых початках гапло-
идных зерновок по отсутствию доминантных маркерных 
признаков (рис. 3, 6, 7).

Рис. 6. Схема скрещивания между гаплоиндуктором (♂) 
и донором (♀) гаплоидных зерновок кукурузы.
Fig. 6. Crossing scheme between a haploinducer (♂) 

and a donor (♀) of haploid maize kernels.

В ФГБНУ «НЦЗ им.  П.П.  Лукьяненко» разработа-
на технология ускоренного создания стерильных анало-
гов линий кукурузы с помощью ЦМС-ig гаплоиндукто-
ров, несущих мутацию ig, обуславливающую нарушение 
слияния одного из спермиев с яйцеклеткой в зародыше-
вом мешке, в сочетании с маркерными генами окраски 
зерновки R1-nj и стерильной цитоплазмой М- и С- типов 
ЦМС. Мутация ig хорошо охарактеризована (Lin, 1978; 
Enaleeva et  al., 1995). В основу метода заложен прин-
цип андрогинии, при котором ядро спермия замеща-
ет ядро яйцеклетки (Chumak, 1977; Shatskaya, Shcherbak, 

1999). Благодаря этому методу в отделе кукурузы в тече-
ние двух лет создают стерильные аналоги линий куку-
рузы, что гораздо эффективнее традиционного мето-
да насыщающих скрещиваний, занимающего 8 и более 
лет селекционной работы. Применение метода гапло-
индукции в селекционных программах отдела кукурузы 
ФГБНУ «НЦЗ им.  П.П.  Лукьяненко» позволило создать 
за двадцать пять лет селекционной работы восемьдесят 
стерильных аналогов тридцати линий кукурузы на осно-
ве М- и С-типов ЦМС. В Государственный реестр селек-
ционных достижений внесены 13 гибридов кукурузы 
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с участием дигаплоидных линий, относящихся к различ-
ным группам спелости: Краснодарский 282МВ, Красно-
дарский 377АМВ, Краснодарский 291АМВ, Краснодар-
ский 385МВ, Краснодарский 292АМВ, Краснодарский 
599МВ, Краснодарский 370МВ, Краснодарский 382МВ, 
Краснодарский 383МВ, Интеркрас 375, Интеркрас 390, 
Интеркрас 405, Красноднепровский 300МВ. (Shatskaya, 
2010a,b). В генетической коллекции ВИР имеются доно-

ры генов ig (C-622), высокой частоты гаплоиндук-
ции «High haploidy inducer line» (С-453), R-nj (С-221, 
С-222, C-799), высокой масличности «High oil» (С-474), 
B1 (Booster1 С-905, С-911, С-916, С-917) и Pl1 (Purple1 
С-905, С-924, С-925) и многих других, контролирующих 
окраску пыльников, стебля, стержня, перикарпа и колеоп-
тиля зерновки.

Рис. 7. Схема выделения гаплоидных зерновок кукурузы на початке и 
идентификация гаплоидных растений в посеве на селекционном участке.

Fig. 7. Scheme of haploid maize kernel selection from the cob 
and haploid plant identification at the breeding site.

Заключение

Создание дигаплоидных линий кукурузы способству-
ет существенному ускорению селекционного процес-
са гибридной кукурузы. В крупных селекцентрах бла-
годаря применению метода гаплоиндукции появилась 
возможность создания гомозиготных линий кукурузы 
за два года, а с использованием фитотронов или зимних 

питомников - в течение 1 года вместо 8-10 лет селекци-
онной работы. Все дигаплоидные линии характеризуют-
ся 100% гомозиготностью по всем аллелям селекционно 
ценных генов, и соответственно высокой выравненно-
стью всех морфологических признаков, что существен-
но повышает качество семеноводческой продукции роди-
тельских линий и их гибридов. Благодаря селекционной 
работе по совершенствованию гаплоиндукторов, частота 
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гаплоиндукции на початках кукурузы увеличилась с 0,1% 
до 10-15%. Учитывая, что при использовании гаплоин-
дуктора, характеризующегося частотой гаплоиндукции в 
среднем 5%, число завязываемых зерновок на гибридном 
початке составляет в среднем не менее 300 штук, данный 
метод позволяет получить селекционеру не менее 200 
гаплоидных зерновок со стандартной 15-гнездной делян-
ки. Этого количества достаточно для проведения про-
цедуры дигаплоидизации колхицинированием, получе-
ния зерен и репродукции дигаплоидных линий кукурузы. 
Дальнейшее совершенствование метода гаплоиндукции и 
создания гаплоиндукторных линий имеет перспективы не 
только для селекции гибридной кукурузы, но и для раз-
вития биотехнологических методов (например, редакти-
рования геномов) селекции других сельскохозяйственных 
растений.
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Данный обзор посвящен рассмотрению результатов изучения меж-
видовой гибридизации, полиплоидии и филогенетических отноше-
ний видов рода Solanum и представителей близких к нему таксо-
нов, с использованием методов молекулярной цитогенетики, таких 
как гибридизация ДНК-ДНК in situ: геномная – GISH и флуоресцент-
ная – FISH. Метод GISH был использован для определения геномно-
го состава и происхождения ряда диких видов секции Petota. Метод 
FISH используют для выявления коллинеарности геномов разных 
видов. Такого рода исследования позволяют проводить сравнитель-
ный анализ кариотипов и геномов, а также способствуют лучшему 
пониманию взаимодействия хромосом в мейозе у гибридов. В дан-
ном обзоре сделан акцент на изучении диких аллополиплоидных 
видов картофеля с помощью методов молекулярной цитогенетики, 
рассмотрены результаты анализа искусственно созданных межродо-
вых и межвидовых гибридов рода Solanum и их потомства.

Ключевые слова: Solanum tuberosum, межвидовые гибриды, сомати-
ческая гибридизация, GISH, FISH.

This paper reviews the results of studies of interspecies hybridization, 
polyploidization, as well as phylogenetic relationships of Solanum spe-
cies and members of closely related taxa by such molecular cytogenet-
ic techniques as genomic (GISH) and fluorescent (FISH) DNA-DNA in 
situ hybridization. The latter was used to determine the genomic compo-
sition and origin of wild species of the Petota section, while the FISH 
technique was used for detecting intergenomic collinearity. The combi-
nation of these two types of research made possible a comparative anal-
ysis of karyotypes and genomes, thus allowing a better understanding of 
the meiotic interchromosomal interactions in hybrids. This review pri-
marily focuses on the studies of wild allopolyploid potato species and 
artificially created intergeneric and interspecific hybrids of the genus 
Solanum and their offspring.

Key words: Solanum tuberosum, interspecific hybrids, somatic hybrid-
ization, GISH, FISH.
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Введение

Картофель относится к роду Solanum L. секции Petota 
Dumort., включающей, согласно разным классификаци-
ям, от 107 до 235 видов. Так, согласно классификации Дж. 
Хокса к этой секции относят 235 видов, 228 из которых 
– дикие, 7 – культурные (Hawkes, 1990). Согласно систе-
ме Д. Спунера, в секции выделяют всего 107 видов кар-
тофеля: 103 из них относятся к диким видам, а 4 – к куль-
тивируемым (Spooner et  al., 2014). Разнообразие видов 
картофеля в системе Дж. Хокса (1990) было разделено 
на 19 серий на основании схожести видов по морфологии, 
скрещиваемости, фертильности гибридов и геномному 
составу (Hawkes, 1990; 1994).

Дикие виды картофеля широко распространены: 
от юго-западных штатов США до южных границ Чили 
и Аргентины; от побережья Тихого океана до высот 4500 
метров над уровнем моря; от болотистых лесов Вене-
суэлы до пустыни Атакама – с центром максимального 
видового разнообразия в Мексике (Hijmans et  al., 2007; 
Spooner et al., 2014). Находясь в столь различных клима-
тических условиях, дикие представители секции Petota 
демонстрируют широкий спектр генетических, физиоло-
гических, морфологических, биохимических и фитопато-
логических различий (Hawkes, 1990).

Виды секции Petota имеют базовое число хромосом 
x=12. Больше трети видов (36%) являются полиплоида-
ми, а остальные (64%) – диплоидами (Hijmans et al., 2007; 
Gavrilenko et al., 2007; 2011). Дикие виды картофеля обра-
зуют полный полиплоидный ряд от 2x до 6x, а культур-
ные виды - от 2x до 5x (Rybin, 1929; 1933; Matsubayashi, 
1991; Hawkes, 1994). Культурные виды картофеля и эконо-
мически самый важный из них – Solanum tuberosum  L., 
как и большинство диких южно-американских видов кар-
тофеля, являются носителями базового генома А. Дикие 
диплоидные мексиканские виды серий Bulbocastana 
и Pinnatisecta являются носителями генома – В. Ряд алло-
полиплоидных видов картофеля наряду с субгеномом А, 
несут субгеномы: B, C, D и P (Irikura, 1976, Matsubayashi, 
1991, Gavrilenko, 2007; 2011).

Детальный анализ результатов цитогенетических 
исследований видов секции Petota рода Solanum и меж-
видовых гибридов картофеля, проведенных с использо-
ванием традиционных методов кариологического ана-
лиза, изучения характера спаривания хромосом в мейозе 
у полиплоидных видов и межвидовых гибридов, исполь-
зования метода дифференциального C-окрашивания 
по Гимза хромосом картофеля, приведены в обзорах 
Y.  Irikura, 1976 и M.  Matsubayashi, 1991. В более позд-
них обзорах (Gavrilenko, 2007; 2011) проанализированы 
результаты первых работ по использованию FISH и GISH 

для изучения геномного состава полиплоидных видов 
секции Petota и анализа отдаленных гибридов картофе-
ля. В нашем обзоре мы постараемся осветить результа-
ты исследований, полученные в последние десятилетия 
с использованием методов молекулярной цитогенетики.

Современные методы молекулярной 
цитогенетики – GISH и FISH в исследованиях 

видов картофеля

В начале 70-х годов прошлого века была разработа-
на методика in situ гибридизации молекул ДНК, позволя-
ющая локализовать гибридные молекулы на хромосомах 
при изучении цитологических препаратов. Метод in situ 
гибридизации заключается в использовании ДНК-зон-
дов специфичных к определенным последовательно-
стям ДНК. Изначально для мечения ДНК использовали 
различные изотопы (3H, 125I, 35S, 32P). В настоящее вре-
мя используют нерадиоактивные метки, детектируемые 
с помощью методов микроскопического анализа по нали-
чию флуоресцентного сигнала (Schwarzacher et  al., 1989; 
Leitch et  al., 1994). Этот метод получил название флу-
оресцентной in situ гибридизации (fluorescence in situ 
hybridization – FISH) и положил начало развитию методов 
молекулярной цитогенетики. Стало возможным разли-
чать и локализовывать специфические последовательно-
сти ДНК на хромосомах, например, рибосомальных генов 
5S, 18S, 5.8S и 45S рРНК, повторяющиеся последователь-
ности, свойственные теломерным районам (interstitial 
telomeric repeats – ITR), транспозоны, прицентромерные 
участки (Silva, Souza, 2013; Badaeva, Salina, 2013).

Существуют вариации метода in situ гибридизации, 
которые отличаются по характеру мечения ДНК-зонда. 
При прямом мечении ДНК используют флуорохромы, 
ковалентно связанные непосредственно с нуклеотидами 
ДНК-зонда. Суть непрямого мечения заключается в том, 
что связь флуорохрома с нуклеотидами ДНК-зонда обра-
зуется через молекулу-посредник или метку. Наиболее 
часто используемыми метками являются дигоксигенин 
и биотин, которые выявляют на цитологическом препара-
те с помощью антител к ним. Антитело, в свою очередь, 
помечено флуорохромом. Сигнал может быть усилен 
путем последующего использования антител к первич-
ным флуорохромам, связанных с соответствующей флуо-
ресцентной меткой. В качестве зондов для гибридизации 
могут быть использованы фрагменты ДНК, локализация 
которых на хромосомах и является задачей исследования 
(Leitch et al., 1994). Схема in situ гибридизации приведена 
в многочисленных обзорах, здесь мы приводим обобщен-
ную схему (Рисунок).
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Рисунок. “Схема in situ (GISH/FISH) гибридизации на препарате 
хромосом” (согласно Ramzan et al., 2017 с модификациями)

Fig. Diagram of GISH/FISH in situ hybridization using a chromosome 
preparation (according to Ramzan et al., 2017, modified)

Метод in situ гибридизации эффективен при изучении 
полиплоидных видов, межвидовых гибридов и их поло-
вого потомства. Для решения этих задач широко исполь-
зуется гибридизация с меченой геномной ДНК. Этот 
вариант FISH получил название геномной гибридизации 
in situ (genomic in situ hybridization – GISH).

В экспериментах GISH используют геномную ДНК 
родительских видов, участвовавших в гибридизации. 
Обычно геномы, которые имеют 80-85% идентично-
сти, можно дифференцировать с использованием стан-
дартного протокола GISH (без использования блокиру-
ющей ДНК) (Schwarzacher et  al., 1989). Использование 
блокирующей ДНК обычно необходимо для гибридов, 
полученных при гибридизации близких видов с высо-
кой степенью сходства геномов. Хромосомы близко-
родственных геномов со сходством последовательно-
стей до 90–95% можно различать, используя меченую 

ДНК одного из родительских геномов и немеченую бло-
кирующую ДНК другого родительского генома в гибри-
дизационной смеси (Parokonny et  al., 1997). Метод GISH 
успешно используют для идентификации геномов поли-
плоидных видов и экспериментальных гибридов раз-
ных видов растений например: декоративных – хризан-
тем Chrysanthemum sp. (Hussein, Katsuhiko, 2006; 2012) 
и лилий Asiatic sp. (Rodrigo et  al., 2006); сельскохозяй-
ственных – представителей семейств злаковые – пшениц 
Triticum sp. (Molnár-Láng et al., 2000), ячменя Hordeum 
sp. (Schwarzacher et  al., 1989), овсяницы Festuca sp. 
(Zwierzykowski et  al., 2008); семейства крестоцветные – 
капустных Brassica sp. (Lim et al., 2012; Yao et al., 2010); 
семейства банановых – бананов Musa sp. (Jeridi et  al., 
2011; Silva, Souza, 2013) и других.

Для представителей семейства пасленовых извест-
но не так много работ, например, для отдаленных гибри-
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дов томата Solanum lycopersicum  L. (Garriga-Calderé 
et  al., 1997; 1998; 1999; Gavrilenko et  al., 2001), табака 
Nicotiana L. (Parokonny et al., 1997; Chase et al., 2003), пас-
лена Solanum villosum Mill. (Tarwacka et al., 2013), карто-
феля S.  tuberosum (Gavrilenko, 2007; 2011; Gaiero et  al., 
2017) (Приложение табл. 1/Supplementary table 11).

Используя метод GISH для анализа спаривания хро-
мосом в профазе I –  метафазе I мейоза, можно выявить 
ассоциации хромосом, как гомологичных, относящих-
ся к одному геному, так и гомеологичных, относящих-
ся к разным геномам. Результаты GISH позволяют сде-
лать вывод об особенностях взаимодействия двух разных 
геномов и прогнозировать возможность спаривания 
и рекомбинации хромосом родительских видов, а так-
же выявлять межгеномные перестройки у исследуемых 
гибридов и форм с интрогрессией генетического матери-
ала (Garriga-Calderé et al., 1997; 1998; 1999; Zwierzykowski 
et al., 2008; Yao et al., 2010; Jeridi et al., 2011; Silva, Souza, 
2013; Gavrilenko et al., 2014).

Развитие методов флуоресцентной in situ гибри-
дизации значительно расширило возможности цито-
генетических исследований видов картофеля – пред-
ставителей секции Petota рода Solanum. Культурный 
картофель S.  tuberosum – сложный объект для цитогене-
тических исследований, поскольку длина метафазных 
хромосом находится в диапазоне от 1 до 35 мкм (Dong 
et al., 2000). До разработки методов молекулярной цито-
генетики у видов картофеля было возможно идентифи-
цировать индивидуальные хромосомы только на ста-
дии пахитены в профазе I мейоза. Осложняло работу 
и то, что у S. tuberosum отсутствовали коллекции моносо-
мных и нулисомных линий, а также коллекции мутантов 
со структурными изменениями хромосом (транслокация-
ми, делециями и инверсиями).

В работе J. Song с коллегами (Song et al., 2000) была 
создана библиотека BAC клонов (bacterial artificial 
chromosomes), включающая 23808 клонов со средним 
размером вставки 155 кб дикого мексиканского вида 
Solanum bulbocastanum (Bitter) Hawkes (Song et al., 2000). 
С помощью хромосом-специфических маркеров RFLP 
(Restriction fragment length polymorphism) из этой библи-
отеки были отобраны ВАС-клоны для каждой из 12 хро-
мосом картофеля. Маркеры RFLP были физически кар-
тированы методом BAC-FISH на разных плечах каждой 
из 12 хромосом картофеля (Dong et al., 2000), то есть хро-
мосом-специфические цитогенетические маркеры ДНК 
(chromosome-specific cytogenetic DNA markers – CSCDM) 
были использованы для идентификации индивидуаль-
ных метафазных хромосом картофеля. Среди главных 
преимуществ этого метода следует указать следующие: 
возможность идентификации всех 12 хромосом карто-
феля на любой стадии мейоза; возможность использова-
ния для анализа неполных клеток; возможность анализи-
ровать как диплоидные, так и полиплоидные кариотипы 
и сопоставлять генетические и цитологические кар-
1	 Supplementary tables 1-4 are available in the online version of the paper: https://doi.org/10.30901/2658-6266-2020-2-o4

ты хромосом картофеля (Dong et  al., 2001). Таким обра-
зом, для кариотипирования видов картофеля и анализа 
гибридов был создан новый инструмент – набор CSCDM 
(Dong et  al., 2001, Song et  al., 2000) (Приложение, табл. 
2/ Supplementary table 2).

В работе X. Tang с коллегами (Tang et al., 2009) были 
отобраны 60 BAC-клонов, ассоциированных с AFLP 
(amplified fragment length polymorphism - AFLP) маркера-
ми, для которых было ранее установлено, что они пред-
ставлены во всех 12 группах сцепления. На основе 
отобранных BAC-клонов с использованием метода BAC-
FISH были созданы молекулярно-цитогенетические кар-
ты хромосом картофеля. Отобранные BAC-маркеры, 
вследствие гибридизации фрагмента ДНК вставки с хро-
мосомной ДНК, были локализованы на разных плечах 
пахитенных хромосом, за исключением хромосомы 2, 
для которой был отобран BAC только для длинного пле-
ча (Tang et al., 2009).

В дальнейшем, М.  Iovene (Iovene et  al., 2008) c соав-
торами отобрали 30 ВАС-клонов и провели FISH-кар-
тирование этих маркеров на пахитенной хромосоме 6 
картофеля и определили генетическое положение центро-
меры и перицентромерного гетерохроматина. Кроме того, 
в этой работе проведен сравнительный анализ хромо-
сом 6 картофеля и томата, с помощью метода BAC-FISH, 
для установления их коллинеарности (Iovene et al., 2008). 
Авторы установили, что шестые хромосомы картофеля 
(S.  tuberosum) и томата (S.  lycopersicum  L.) имеют сход-
ную структуру на стадии пахитены, однако между этими 
хромосомами наблюдались четкие различия в распреде-
лении гетерохроматиновых участков. Сравнение физиче-
ских карт 6-ых хромосом томата и картофеля с помо-
щью BAC-FISH также выявило общую коллинеарность 
расположения маркеров, однако в эухроматиновом райо-
не короткого плеча 6-ой хромосомы томата была обнару-
жена инверсия (Iovene et al., 2008) (Приложение, табл. 3/
Supplementary table 3).

Позже Q.  Lou с соавторами провели сравни-
тельный анализ распределения 13 BAC-маркеров 
на хромосоме 6 у пяти видов рода Solanum: S. tuberosum, 
S.  bulbocastanum, S.  chromatophilum Bitt., S.  caripense 
Dunal и Solanum etuberosum Lindl. Анализ, с помощью 
метода BAC-FISH, показал полную коллинеарность 
физических карт хромосом 6 у всех исследованных видов 
за исключением неклубнеобразующего S.  etuberosum, 
у которого была обнаружена перицентрическая инвер-
сия (Lou et  al., 2010). Следует отметить, что из изучен-
ных в работе Lou видов первые три относятся к секции 
Petota, как и культурный картофель S.  tuberosum, тогда 
как два последних вида (включая S. etuberosum) являют-
ся неклубненосными и относятся к другим секциям рода 
Solanum.

С.  Achenbach с соавторами провели сравнитель-
ное картирование хромосомы 5 картофеля (S.  tuberosum) 
и томата (S.  lycopersicum) с помощью пяти BAC-клонов. 
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Было показано, что у томата в длинном плече хромосомы 
5 находится инверсия по сравнению с хромосомой 5 кар-
тофеля (Achenbach et al., 2010).

В дальнейшем с использованием метода BAC-
FISH голландские исследователи продолжили рабо-
ты по изучению коллинеарности геномов привлекая 
большее число видов рода Solanum: S.  bulbocastanum, 
S.  chilense Dunal., S.  etuberosum, S.  habrochaites 
S.Knapp&D.M.Spooner, S.  lycopersicum, S.  lycopersicoides 
Dunal., S.  megistracrolobum Bitter, S.  melongena  L., 
S. ochranthum Dunal., S. pennellii Correll., S. peruvianum L., 
S.  pimpinellifolium  L., S.  pinnatisectum Dunal., 
S.  tarijense  Hawkes. (Szinay et  al., 2012). Авторы выяви-
ли многочисленные хромосомные перестройки, наруша-
ющие коллинеарность геномов разных представителей 
рода Solanum (среди которых – культурный картофель 
S.  tuberosum). Последние исследования с использовани-
ем BAC-клонов картофеля и томатов при проведении 
многоцветной FISH позволили выделить три синтетиче-
ские группы, внутри которых наблюдалась коллинеар-
ность расположения сайтов гибридизации ВАС-маркеров 
на хромосомах. Группа А включала в себя культурный 
картофель и его диких сородичей (S.  bulbocastanum, 
S.  tarijense, S.  megistracrolobum, S.  pinnatisectum). Груп-
па Б включала в себя культурный томат и его диких соро-
дичей (S. peruvianum, S. habrochaites, S. pimpinellifolium). 
У S.  chilense на коротком плече хромосомы 12 была 
выявленная проксимальная инверсия. Было показано, 
что короткое плечо хромосомы 6 полностью инвертиро-
вано у S. ochranthum по сравнению с видами, относящи-
мися к группе Б и S.  chilense. Две дистальные инверсии 
на коротких плечах хромосом 6 и 7 были обнаруже-
ны у двух видов S.  lycopersicoides и S.  pennellii. Также 
было показано, что порядок расположения BAC-марке-
ров на хромосомах S. etuberosum очень похож на таковой 
порядок у синтетической группы А, но были обнаружены 
небольшие инверсии на коротких плечах хромосом 6 и 7 
и на длинном плече 10-ой хромосомы (Szinay et al., 2012).

C помощью метода BAC-FISH также было проведе-
но сравнительное картирование хромосом картофеля 
(S. tuberosum), томата (S. lycopersicum) и перца (Capsicum 
annuum L.) Было показано, что длинное плечо 2-ых хро-
мосом у перца и картофеля полностью коллинеарны, 
а у томата в данном плече есть инверсия. В этой рабо-
те были подтверждены данные о дистальной инверсии 
у томата в коротком плече хромосомы 6 по сравнению 
с картофелем и перцем (Peters et  al., 2012; Iovene et  al., 
2008) (см. Приложение, табл. 3/Supplementary table 3).

В свою очередь с использованием метода GISH 
были проведены исследования полиплоидной природы 
и геномного состава нескольких диких полиплоидных 
мексиканских видов картофеля серии Longipedicellata. 
Анализ тетраплоидных видов S. stoloniferum и S. hjertingii 
Hawkes с помощью GISH позволил подтвердить их алло-
полиплоидную природу и охарактеризовать геномный 
состав этих видов – ААВВ (Pendinen et  al., 2008). Позд-

нее этой же группой авторов с использованием GISH 
были установлены полиплоидная природа и геномный 
состав диких мексиканских гексаплоидных видов серии 
Demissa: S.  demissum Lindl. (АААААА) и S.  hougasii 
Correll. (ААВВРР) (Pendinen et  al., 2012). Геномную 
гибридизацию in situ использовали и для анализа экс-
периментально созданных межродовых и межвидо-
вых соматических гибридов картофеля (Приложение, 
табл. 4/ Supplementary table 4).

Современные методы молекулярной 
цитогенетики – GISH, FISH в исследованиях 
по межвидовой гибридизации картофеля

Первые успешные результаты по применению 
GISH для анализа хромосом картофеля были полу-
чены при исследовании отдаленных гибридов, полу-
ченных методом слияния протопластов видов, при-
надлежащих к различным секциям рода Solanum. 
Первые работы по исследованию соматических гибри-
дов картофеля с помощью FISH провели на межродо-
вых соматических гибридах S. tuberosum (+) Lycopersicon 
esculentum L. (=Solanum esculentum) (Jacobsen et al., 1996; 
Garriga-Calderé et  al., 1997; 1998; 1999). В этих работах 
были идентифицированы геномы A и L родительских 
видов у соматических гибридов, а также в их половом 
потомстве BC1-BC2 (Jacobsen et  al., 1994; 1996). Хромосо-
мы томата и картофеля были легко отличимы у гибри-
дов от возвратных скрещиваний, причем у гибридов ВС1 
были утрачены 6 из 12 хромосом томата (Jacobsen et  al. 
1996).

Позже F.  Garriga-Calderé с коллегами в серии работ 
с использованием прямого мечения и блокирующей ДНК 
томата идентифицировали родительские геномы у гекса-
плоидных и тетраплоидных соматических гибридов и их 
потомства, а также создали серию дополненных моно-
сомных линий АААА + L’ (Garriga-Calderé et  al., 1997; 
1998; 1999). Первым шагом в данной работе было созда-
ние соматических гибридов L. esculentum (+) S. tuberosum 
и их исследование с помощью RFLP хромосом-специ-
фичных маркеров и GISH. В результате были отобраны 
соматические гибриды с сохранившимся полным набо-
ром хромосом томата. Затем тетраплоидные и гексапло-
идные соматические гибриды были вовлечены в возврат-
ные скрещивания, получено поколение BC1. Последнее 
проанализировали c использованием комбинации моле-
кулярных и цитогенетических методов и отобрали фор-
мы, несущие полный набор хромосом томата (Garriga-
Calderé et al., 1997). Соматические гибриды использовали 
для возвратных скрещиваний. Затем гибриды BC1-BC2 
были также проанализированы с помощью хромо-
сом-специфичных RFLP маркеров томата и комбинацией 
методов GISH/FISH. С использованием цитогенетических 
методов был изучен геномный состав и характер обра-
зующихся ассоциаций хромосом в мейозе, что позволи-
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ло отобрать семь форм ВС2, несущих полный набор хро-
мосом картофеля и одну хромосому томата (1, 2, 4, 6, 8, 
10 или 12) (Garriga-Calderé et al., 1998). Позже в 1999 году 
этой же группой авторов были отобраны формы BC2, 
содержащие по одной хромосоме томата, и создана серия 
дополненных моносомных линий АААА + 1L’ (Garriga-
Calderé et  al., 1999). Впоследствии эта работа была про-
должена H.  Ali. Результатом этих исследований стала 
полная коллекция моносомных линий, в каждой из кото-
рых содержалась только одна из хромосом полного набо-
ра хромосом томата (Ali et  al., 2001) (см. Приложение, 
табл. 1/Supplementary table 1).

Другой группой исследователей было показано, 
что с помощью метода GISH с блокирующей ДНК воз-
можно различить геномы родительских видов у межви-
довых соматических гибридов томата и S. lycopersicoides 
(Escalante et al., 1998).

Для комбинации неклубненосного вида S.  etuberosum 
(геном ЕЕ) и культурного томата S.  esculentum (геном 
LL) с использованием метода FISH показана четкая 
дифференциация родительских геномов у межродо-
вых соматических гибридов (EELL, LLEEEE), а также 
у андрогенных регенерантов (EL) (полученных в культу-
ре пыльников соматических гибридов). При исследова-
нии мейоза у данных растений не выявлено спаривания 
между геномами родительских видов (Gavrilenko et  al., 
2001). Анализ мейоза показал, что наблюдалось спари-
вание только между гомологичными хромосомами двух 
геномов, гомеологичное спаривание хромосом наблюда-
лось редко.

Методы GISH были также успешно использованы 
для анализа экспериментально созданных межвидовых 
соматических гибридов картофеля и их потомства.

С использованием комбинации методов GISH и FISH 
с маркерами CSCDM удалось идентифицировать каждую 
из трех хромосом Solanum brevidens Phil., сохранив-
шихся в поколениях ВС3, полученных на основе сома-
тических гибридов между S.  tuberosum (геном АААА) 
и S. brevidens (геном ЕЕ) (Dong et al., 2001). Для этой же 
комбинации родительских видов использовали метод 
GISH для изучения тетраплоидных и гексаплоидных 
соматических гибридов (AAAAEE, AAEE и ААEEEE), 
а также “второго поколения” соматических гибридов 
(ААААЕ, АААЕ и АААЕЕ), полученных через повтор-
ное слияние протопластов, поскольку отдаленные сома-
тические гибриды были стерильны. Показано, что хро-
мосомы родительских видов можно идентифицировать, 
используя данный метод (Gavrilenko et  al., 2002). Поз-
же, используя FISH со специфичными маркерами RAPD 
(Random Amplified Polymorphic DNA) (McGrath et  al., 
1994; 1996) идентифицировали хромосомы дикого вида 
у ВС3 и выявили рекомбинантные хромосомы. Были соз-
даны моносомные линии, несущие 1, 3, 4, 5, 8, 9 и 10 хро-
мосому S. brevidens (Dong et al., 2005) (см. Приложение, 
табл. 2/ Supplementary table 2).

С помощью метода GISH изучали наборы хромо-

сом тетраплоидных соматических гибридов диплоидно-
го S.  tuberosum (геном АА, 2n=2x=24) и неклубнеобразу-
ющего вида S.  etuberosum (геномная формула 2n=2x=24, 
EE), а также их полового потомства ВС1-ВС2. Как и в слу-
чае комбинации S.  tuberosum с S.  berthaultii Hawk. хро-
мосомы родительских видов удалось дифференциро-
вать (Dong et  al., 1999). Позже также дифференцировали 
хромосомы родительских геномов в случае тетраплоид-
ных и гексаплоидных межвидовых соматических гибри-
дов той же комбинации (ААEE, AAEEEE, AAAAEE) и их 
полового потомства от возвратных скрещиваний ВС1-ВС3 
(Gavrilenko et al., 2003).

Используя комбинацию методов FISH/GISH 
или GISH/FISH на одних и тех же препаратах хромосом 
отдаленных гибридов, можно выяснить какому из гено-
мов принадлежит интересующая последовательность 
ДНК. С помощью комбинации методов GISH и FISH 
изучали характер образующихся ассоциаций хромосом 
в мейозе у аллогаплоидов, полученных на основе сома-
тических гибридов между диплоидным культурным кар-
тофелем и неклубнеобразующим видом S.  etuberosum 
(EE) (Gavrilenko et  al., 2014). Было показано, что полу-
ченные аллогаплоиды (2n=2x=24, AE) имеют по 12 хро-
мосом исходных родительских форм и все биваленты, 
наблюдаемые в метафазе I мейоза, представлены гоме-
ологичными ассоциациями хромосом. В этой же рабо-
те был проведен репробинг ВАС-FISH/GISH для иденти-
фикации спаривания хромосом в мейозе у межродовых 
гибридов S. еtuberosum с S.  lycopersicum (2n=2x=24, LL). 
С помощью последовательного применения FISH 
с хромосомcпецифичными ВАС-пробами и GISH c диф-
ференциально мечеными ДНК родительских видов уда-
лось идентифицировать хромосомы каждого из гено-
мов у аллогаплоидных гибридов (2n=2x=24, EL), а также 
регистрировать случаи спаривания хромосом в мейо-
зе. На основании полученных данных был сделан вывод 
о различиях в частоте образования гомеологичных ассо-
циаций хромосом А-, Е- и L-геномов (Gavrilenko et  al., 
2014) (см. Приложение, табл. 2/Supplementary table 2).

Метод GISH был успешно применен для анализа экс-
периментально созданных межвидовых соматических 
гибридов между видами секции Petota (см. Приложение, 
табл. 2/Supplementary table 2).

Так, M.  Иовене с соавторами (Iovene et  al., 2007) 
с использованием данного метода провели анализ 
полученных ими соматических гибридов культурно-
го картофеля S.  tuberosum (геномная формула 2n=4x= 
48, АААА) и дикого мексиканского диплоидного вида 
S.  bulbocastanum (геномная формула 2n=2x=24, BB), 
что позволило им доказать гибридную природу полу-
ченных форм. Поскольку родительские виды являют-
ся носителями разных геномов, А и В, то можно чет-
ко ассоциировать хромосомы с родительским видом. 
Было проанализировано 7 соматических гибридов с 48 
хромосомами, которые имели по 24 хромосомы каждо-
го из родителей. Также был обнаружен гибрид с 49-ю 
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хромосомами, содержащий почти равное количество 
хромосом родительских форм. Отличный от ожида-
емого хромосомный состав был выявлен у трех гек-
саплоидных гибридов (у двух – ААААВВ, у одного – 
AABBBB) (Iovene et al., 2007).

Используя комбинацию методов GISH и BAC-FISH 
с хромосом специфичными маркерами и маркерами рибо-
сомальных генов (5S и 45S) были исследованы соматиче-
ские гибриды и их половое потомство BC1-BC2 комбина-
ции S.  tuberosum (+) S.  commersonii Dunal.(Gaiero et  al., 
2017). Методом GISH не удалось различить хромосомы 
близкородственных родительских видов, поэтому был 
сделан вывод о том, что S.  tuberosum и S.  commersonii 
являются носителями генома типа А. При помощи BAC-
FISH показано, что идентифицированные при помощи 
маркеров хромосомы вовлечены в образования трива-
лентных ассоциаций в мейозе (Gaiero et al., 2017). 

Позже с помощью метода GISH были исследо-
ваны соматические гибриды между S.  tuberosum 
и S. bulbocastanum, а также их половое потомство перво-
го и второго поколений. С помощью данного метода было 
показано, что в поколениях беккроссов сохраняется от 4 
до 10 хромосом дикого вида (Rakosy-Tican et. al., 2020).

Именно благодаря методам in situ гибридизации ста-
ло возможным создавать моносомные линии. Фрагменты 
ДНК в составе BAC-клонов, используемые при проведе-
нии FISH в качестве маркеров, были картированы и было 
определено их взаимное расположение друг относитель-
но друга на хромосомах у изучаемого вида и у родствен-
ных видов. Этот результат позволил судить о событиях, 
связанных с перестройкой кариотипов и дал возможность 
изучать эволюционные перестройки хромосом. С помо-
щью метода GISH стало возможным определить геном-
ный состав аллополиплоидных диких видов, отдаленных 
гибридов и их потомства.
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