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Аннотация. Линии хлопчатника Gossypium hirsutum L. с чужеродным замещением хромосом тетраплоидных ви-
дов G. barbadense L., G. tomentosum Nutt. ex Seem., G. mustelinum Miers ex Watt. являются ценным источником для 
селекции, увеличивающим генетическое разнообразие G. hirsutum. Замещение определенных хромосом хлоп-
чатника вида G. hirsutum L. хромосомами вида G. barbadense оказывает влияние на удлинение, выход и прочность 
волокна, микронейр. Для повышения эффективности процесса создания линий необходимо изучение характера 
интрогрессии чужеродных хромосом в геном G. hirsutum L. В результате молекулярно-генетического анализа 
гибридов BC2F1, полученных от скрещиваний моносомных линий хлопчатника G. hirsutum цитогенетической 
коллекции Узбекистана с моносомными беккроссными гибридами BC1F1 G. hirsutum × G. barbadense по одинако-
вым хромосомам, обнаружены генетические различия по профилю хромосом-специфичных микросателлитных 
SSR-маркеров между гибридами. Выявлена преимущественная интрогрессия хромосом 4, 6, 12 At-субгенома и 
22 Dt-субгенома G. barbadense, тогда как хромосомы 2, 7 At-субгенома и 18 Dt-субгенома G. barbadense характе-
ризовались элиминацией, среди них хромосомы 7 At-субгенома и 18 Dt-субгенома G. barbadense элиминировали 
уже в первом беккроссном поколении. В настоящей работе проанализированы две линии, CS-B06 и CS-B07, аме-
риканской цитогенетической коллекции с предполагаемым замещением по хромосомам 6 и 7 Аt-субгенома. Об-
наружены присутствие только полиморфных аллелей вида G. hirsutum и отсутствие полиморфных аллелей вида 
G. barbadense, что показало отсутствие замещения по этим хромосомам. Гибриды BC2F1 с моносомией как по 
хромосомам G. barbadense, так и по хромосомам G. hirsutum характеризовались регулярной конъюгацией хромо-
сом и высоким мейотическим индексом. Однако многие гибриды отличались снижением фертильности пыльцы. 
Два гибрида с моносомией по хромосоме 7 At-субгенома G. hirsutum и хромосоме 6 At-субгенома G. barbadense 
имели наибольшую редукцию в жизнеспособности пыльцы (70.09 ± 1.57 и 75.00 ± 1.66 % соответственно). Таким 
образом, в этой работе показана особенность в интрогрессии индивидуальных хромосом хлопчатника вида 
G. barbadense в геном хлопчатника G. hirsutum.
Ключевые слова: хлопчатник; Gossypium hirsutum; G. barbadense; моносомные линии; хромосомно-замещенные 
гибриды; молекулярно-генетический анализ.
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Abstract. Substitution lines of the cotton G. hirsutum L. involving chromosomes of the tetraploid species G. barba­
dense L., G. tomentosum Nutt. ex Seem., and G. mustelinum Miers ex Watt. are a valuable source for breeding, increasing 
the genetic diversity of G. hirsutum. The substitution of certain G. hirsutum L. chromosomes with G. barbadense chro-
mosomes affect fibre elongation, fibre yield, fibre strength, and micronaire. To increase the efficiency of creating lines, 
it is necessary to study the nature of the introgression of alien chromosomes into the G. hirsutum L. genome. As a result 
of molecular genetic analysis of BC2F1 hybrids obtained from crossing monosomic lines of the cotton G. hirsutum from 
the cytogenetic collection of Uzbekistan with monosomic backcross hybrids BC1F1 G. hirsutum × G. barbadense on the 
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same chromosomes, genetic differences between the hybrids in the profile of chromosome-specific microsatellite SSR 
markers were found. The predominant introgression of chromosomes 4, 6 and 12 of the At-subgenome and 22 of the 
Dt-subgenome of G. barbadense was revealed, while chromosomes 2 and 7 of the At-subgenome and 18 of the Dt- sub-
genome of G. barbadense were characterized by elimination. Among them, chromosomes 7 of the At-subgenome and 
18 of the Dt-subgenome of G. barbadense were eliminated in the first backcross generation. In this work, two lines, 
CS- B06 and CS-B07, from the American cytogenetic collection with a putative substitution involving chromosomes 6 
and 7 of the At-subgenome were analysed. The presence of only polymorphic alleles from the species G. hirsutum and 
the absence of polymorphic alleles from the species G. barbadense were revealed, which showed the absence of sub-
stitution involving these chromosomes. BC2F1 hybrids with monosomy for both G. barbadense and G. hirsutum chromo-
somes were characterized by regular pairing of chromosomes and high meiotic indexes. However, many hybrids were 
characterized by a decrease in pollen fertility. Two hybrids with monosomy for chromosome 7 of the At-subgenome 
of G. hirsutum and chromosome 6 of the At-subgenome of G. barbadense had the greatest reduction in pollen viability 
(70.09 ± 1.57 and 75.00 ± 1.66 %, respectively). Thus, this work shows a specific feature in the introgression of individual 
chromosomes of the cotton species G. barbadense into the cotton G. hirsutum genome.
Key words: cotton; Gossypium hirsutum; G. barbadense; monosomic lines; chromosome-substituted hybrids; molecular 
genetic analysis.
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Введение
В настоящее время в мире в коммерческих целях выра­
щивают четыре вида хлопчатника, из них два вида, Gos­
sypium herbaceum L. (A1-геном) и G. arboretum L. (A2-ге­
ном), – диплоиды, а другие два, G. hirsutum L. (AD1-геном) 
и G. barbadense L. (AD2-геном), – тетраплоиды (Wendel 
et al., 2009). Хлопчатник G. hirsutum является основной 
культурой, которая составляет более чем 90 % мирового 
урожая хлопка (International Cotton Advisory Committee – 
ICAC, 2019). 

Мировое потребление хлопка демонстрирует устой­
чивое увеличение на 80 % в период с 1980/1981 по 2020/ 
2021 г. (International Cotton Advisory Committee – ICAC, 
2021), что требует повышения урожайности хлопка и ка­
чества его волокна. Увеличение урожайности хлопка было 
достигнуто путем создания трансгенных сортов, тради­
ционной селекции, межсортового скрещивания. Однако 
большинство этих сортов получено при отборе из узкой 
генотипической среды и адаптировано к определенным 
почвенно-климатическим условиям (International Cotton 
Advisory Committee – ICAC, 2021). Таким образом, на 
сегодняшний день у культивируемого хлопчатника от­
мечается сокращение генетического разнообразия, что 
является причиной снижения качества волокна и повы­
шения уязвимости к стрессовым факторам из-за близкой 
родственности высокоурожайных сортов. 

Обогащение генома G. hirsutum аллелями хозяйствен­
но ценных генов от других видов хлопчатника очень 
актуально (Grover et al., 2022). Например, G. tomentosum 
характеризуется жароустойчивостью, а G. mustelinum и 
G. stocksii – устойчивостью к вредителям и заболевани­
ям. Известно, что тонковолокнистый хлопчатник вида 
G.  barbadense менее продуктивен и обладает меньшей 
адаптивностью к условиям выращивания, но имеет свой­
ства волокна, значительно превышающие по качеству 
(длина, крепость и тонина волокна) культивируемые сор- 
та G. hirsutum, хотя последний более урожайный. С уче­
том взаимодополняющих хозяйственно ценных признаков 
этих двух видов предприняты многочисленные попытки 
гибридизации в рамках традиционной селекции (Anwar 

et al., 2022). Однако у межвидовых гибридов были плохие 
агрономически ценные признаки, гибриды характеризова­
лись ограниченной рекомбинацией по причине несовме­
стимости геномов из-за крупных инверсий на различных 
хромосомах двух субгеномов тетраплоидных видов. Как 
правило, гибриды F1 G. hirsutum × G. barbadense плодови­
ты, но фенотипы F2 и последующие поколения смещены в 
сторону одного из их родителей из-за стерильности пыль­
цы, подавления кроссинговера, селективной элиминации 
генов и нарушения расщепления (Zhang et al., 2014; Si et 
al., 2017; Fang et al., 2023).

Получение форм с замещением хромосом (CS – chro­
mosome substitition) у различных видов растений позво­
ляет осуществлять направленную интрогрессию конкрет­
ных хромосом или плеч отдельных хромосом, которые 
представляют собой ценный источник новых аллелей 
полезных генов. Ранее такие формы были созданы у мно­
гих сельскохозяйственных культур, что позволило улуч­
шить некоторые агрономические признаки (Shchapova, 
Kravtsova, 1982; Силкова и др., 2006, 2007; Schneider et 
al., 2008; Tiwari et al., 2010; Rawat et al., 2011).

На протяжении ряда лет в США у хлопчатника прово­
дятся исследования по созданию линий с чужеродным 
замещением хромосом с участием трех тетраплоидных 
видов (G. barbadense, G. tomentosum, G. mustelinum), при­
чем с участием вида G. barbadense уже получено 20 ли­
ний с замещениями отдельных хромосом (Saha et al., 2006, 
2013, 2015). Эти линии позволили выяснить, что замеще­
ния определенных хромосом хлопчатника вида G.  hir­
sutum  L.  хромосомами вида G. barbadense L. (CS- B02, 
CS-B04, CS-B16, CS-B17, CS-B22Lo, CS-B22sh, CS-B25) 
оказывают влияние на удлинение, выход, прочность во­
локна, микронейр и др. в сравнении с исходными линиями 
ТМ-1 и Pima 3-79 (Saha et al., 2004). Показано, что такие 
линии являются важным источником для селекции, уве­
личивающим генетическое разнообразие G. hirsutum L. 
(Jenkins et al., 2006, 2007).

Ранее моносомные линии Цитогенетической коллекции 
хлопчатника Узбекистана (ЦКХУ), созданные в генотипи­
ческой среде высокоинбредной линии Л-458 вида G. hir­
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sutum L. (Sanamyan et al., 2014), с идентифицированной 
моносомией по хромосомам 2, 4, 6, 7, 12 Аt-субгенома и 17, 
18, 21, 22 Dt-субгенома, а также две линии с моносомией 
по телоцентрикам 6 и 11 Аt-субгенома (Санамьян и др., 
2016; Sanamyan et al., 2016; Санамьян, Бобохужаев, 2019) 
были использованы в скрещиваниях с линией Pima 3-79 
вида G. barbadense, а также в скрещиваниях с гибрида­
ми F1, для получения анеуплоидных гибридов BC1F1 и в 
последующем для создания линий хлопчатника с заме­
щением хромосом. В работе был задействован двойной 
скрининг гибридов на всех этапах беккроссирования с 
помощью молекулярно-генетических маркеров и цитоге­
нетического анализа (Sanamyan et al., 2022). Первый этап 
исследования заключался в молекулярно-генетическом 
анализе гибридных растений на стадии проростков с 
целью ускоренного выявления анеуплоидных форм с при­
сутствием или отсутствием замещений хромосом или их 
плеч. На втором этапе выполнен цитогенетический анализ 
мейоза у гибридов на стадиях метафазы I и телофазы II, а 
также изучена фертильность пыльцы при окраске ацето­
кармином с целью подтверждения моносомного статуса 
беккроссных гибридных растений и нахождения у них 
особенностей в поведении хромосом.

Целью этой работы были молекулярно-генетическое и 
цитогенетическое изучение гибридов BC2F1 от скрещи­
ваний моносомных линий хлопчатника ЦКХУ c моно­
сомными беккроссными гибридами BC1F1 и выяснение 
особенностей интрогрессии индивидуальных хромосом 
хлопчатника вида G. barbadense в геном хлопчатника 
вида G. hirsutum. В ходе работы на стадии проростков 
с помощью молекулярно-генетических маркеров (SSR) 
среди гибридов BC2F1 обнаружены анеуплоидные фор­
мы, у которых подтверждены замещение хромосом 4, 6, 
12 Аt-субгенома и хромосомы 22 Dt-субгенома и элими­
нация хромосом 2, 7 Аt-субгенома и 18 Dt-субгенома с 
G. barbadense. У анеуплоидов BC2F1 изучено поведение 
индивидуальных хромосом G. hirsutum и G. barbadense в 
мейозе, а также проведена оценка мейотического индекса 
и фертильности пыльцы. Продемонстрирована перспек­
тивность использования молекулярно-генетических мар­
керов на стадии проростков для ускоренного отбора рас­
тений с чужеродным замещением отдельных хромосом 
G. hirsutum/G. barbadense в поколении BC2F1.

Материалы и методы
Растительный материал. Моносомные и монотелосом­
ные линии ЦКХУ были созданы в единой генотипической 
среде высокоинбредной линии Л-458 G. hirsutum, полу­
ченной М.Ф. Абзаловым и Г.Н. Фатхуллаевой, в результате 
многолетнего самоопыления (F20) на основе сорта 108-Ф. 
Для создания коллекции применялись различные методы 
облучения семян и пыльцы, а также потомство растений 
с транслокациями и десинапсисом (табл. 1) (Санамьян, 
2020). Линия Pima 3-79 вида G. barbadense не чувстви­
тельна к фотопериоду и высокогомозиготна, так как про­
исходит от удвоенного гаплоида (Endrizzi et al., 1985). Эта 
линия является генетическим стандартом для вида G. bar­
badense L. в США (Hulse-Kemp et al., 2015), поэтому она 
использована в качестве родителя-донора замещенной 

хромосомы (CS) или сегментов хромосом от G. barbadense 
как в США, так и в Узбекистане. 

Для получения беккроссных гибридов ВC2F1 моно­
сомные линии по хромосомам 2, 4, 6, 7, 12 Аt-субгенома 
и 18, 22 Dt-субгенома беккроссировали моносомными 
гибридами BC1F1(Mo × F1(Mo × Pima 3-79)), а также мо­
нотелосомную линию с нехваткой одного из плеч хромо­
сомы 11 беккроссировали с монотелосомным гибридом 
BC1F1(Telo × F1(Telo × Pima 3-79)), у которых моносомия 
и монотелосомия были по тем же хромосомам, что и у 
исходных анеуплоидов G. hirsutum. Все растения исход­
ных линий и гибридов разных поколений круглогодично 
содержались в теплице Национального университета 
Узбекистана.

Цитологические анализы. Поведение хромосом изу­
чали в материнских клетках пыльцы (МКП) на стадии 
метафазы I (МI) и тетрад мейоза. Для этого проводили 
фиксацию 2–3 мм бутонов в этилово-уксусной смеси 
(7:3). Затем МКП окрашивали железо-ацетокармином. На 
временных давленых препаратах на стадии МI учитывали 
характер конъюгации хромосом. Для анализа стадии тет­
рад анализировали по три бутона от каждого растения и 
подсчитывали процент нормальных тетрад от их общего 
количества. Для анализа фертильности пыльцы утром в 
день цветения собирали раскрывшиеся цветки, готовили 
временные ацетокарминовые препараты, которые уклады­
вали в чашки Петри и оставляли в холодильнике на сутки 
с целью лучшего прокрашивания пыльцевых зерен. Затем 
анализировали по 10 полей зрения с каждого цветка.

Все цитологические наблюдения проводили с исполь­
зованием микроскопов AxioScopeA1, Laboval (Carl Zeiss, 
Германия) и Biomed (Leica, Швейцария) при увеличении 
объективов 10х, 100х, бинокулярной насадки 1.6х и  
GF  12.5 × 120 и окуляра 10х. Микрофотографирование 
выполняли с помощью цифровой фотокамеры Mikro­
skopkamera AxioCamERc5s. При экспонировании исполь­
зовали зеленый светофильтр 3C-11-3. Статистическую 
обработку полученных данных осуществляли согласно 
Б.А. Доспехову (1985). 

Экстракция ДНК и генотипирование. Геномную ДНК 
выделяли из образцов молодых листьев цитогенетически 
идентифицированных беккроссных анеуплоидных гибри­
дов BC2F1 и молодых проростков гибридных растений 
(BC2F1) методом CTAB (Saha et al., 2015). Геномную ДНК 
проверяли с помощью электрофореза в 0.9 % агарозе, и 
разводили ДНК в 15 мкл до рабочей концентрации с при­
менением контрольного раствора HindIII-расщепленной 
ДНК λ-фага (25 нг/мкл). Полимеразную цепную реакцию 
(ПЦР) проводили в 10 мкл реакционной смеси, содержа­
щей 1.0 мкл 10-кратного ПЦР-буфера (с 25 мМ MgCl2), 
0.2 мкл БСА, 0.08 мкл НТФ (25 мМ), 0.2 мкл праймеров, 
0.1 мкл Taq-полимеразы и 2 мкл ДНК-матрицы. Поли­
меразную цепную реакцию осуществляли с начальной 
денатурированной ДНК при 94 °С в течение 2 мин, затем 
следовали 35 циклов при 94 °С (шаг 1) в течение 20 с, 
55 °С (этап 2) в течение 30 с и 72 °С (шаг 2, шаг 3) в тече­
ние 50 с. После 35 циклов температура растяжения 72 °С 
поддерживалась в течение 7 мин. Продукты ПЦР визуа­
лизировали в 3.5 % агарозном геле высокого разрешения, 
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окрашивали бромистым этидием и фотодокументировали 
с помощью системы документирования геля Alpha Imager 
(Innotech Inc., США).

Пары праймеров к кодоминантным хромосом-специ­
фичным SSR-маркерам были синтезированы в соответ­
ствии с работами по генетическому картированию (Del­
laporta et al., 1983; Gutiérrez et al., 2009; Saha et al., 2015; 
Reddy et al., 2020), которые перечислены в Приложении 11. 
Для каждой хромосомы выбрано в среднем по четыре ло­
куса, полиморфных между Л-458 (G. hirsutum) и Pima 3-79 
(G. barbadense). Результаты электрофореграммы для SSR 
были оценены как a/b/h, где локус a соответствовал реци­
пиентному L-458, локус b – донорской линии Pima 3-79, 
а генотип h – дисомному гибриду BC1F1 и BC2F1. Эли­
минацию хромосом G. hirsutum у моносомного гибрида 
хлопчатника BC1F1 и BC2F1 определяли по отсутствию 
амплификации маркера по хромосомам G. hirsutum (мате- 
1 Приложения 1–13 см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx31.pdf

ринский) и присутствию только аллель-специфичных про­
дуктов ПЦР G. barbadense (отцовский) (Liu et al., 2000). 
Для всех типов замещений отдельных хромосом в каче­
стве контроля использовали ДНК хромосом-замещенных 
линий американской цитогенетической коллекции, за ис­
ключением хромосомы 2.

Результаты

Идентификация замещений хромосом  
G. barbadense/G. hirsutum у гибридов BC2F1 
с использованием хромосом-специфичных 
молекулярно-генетических маркеров
Согласно ранее разработанной нами схеме (Sanamyan et 
al., 2022), молекулярно-генетический анализ растений 
BC2F1 проводили на стадии проростков до того, как они 
были пересажены в грунт теплицы для ускоренного вы­
деления моносомиков по хромосомам донорного вида, 
чтобы с помощью молекулярных маркеров отделить их 

Таблица 1. Моносомные и монотелосомные линии хлопчатника G. hirsutum L. цитогенетической коллекции Узбекистана

№
п/п

Номер 
каталога

Условное 
обозначение 
моносомика 

Происхождение Название 
линии

Моносомия  
по хромосоме

Размер  
унивалента

   1 233 Mo16 Получен в М1 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 25 Гр)

Моносомная 
линия Мо16

2 At-субгеном Крупный

   2 255 Mo38 Получен в М2 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 25 Гр)

Моносомная 
линия Мо38

4 At-субгеном Средний

   3 275 Мо58 Получен из потомства десинаптика в М2 после  
облучения семян линии Л-458 тепловыми нейтро-
нами (доза 15 Гр)

Моносомная 
линия Мо58

Средний

   4 276 Мо59 Получен из потомства десинаптика в М2 после  
облучения семян линии Л-458 тепловыми нейтро-
нами (доза 15 Гр)

Моносомная 
линия Мо59

Средний

   5 277 Мо60 Получен из потомства десинаптика в М2 после  
облучения семян линии Л-458 тепловыми нейтро-
нами (доза 15 Гр)

Моносомная 
линия Мо60

Средний

   6 292 Mo75 Получен в М2 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 20 Гр)

Моносомная 
линия Мо75

Средний

   7 251 Мо34 Получен в М2 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 20 Гр)

Моносомная 
линия Мо34

6 At-субгеном Крупный

   8 309 Mо92 Получен в М3 после облучения семян линии Л-458 
тепловыми нейтронами (доза 27 Гр)

Моносомная 
линия Мо92

Крупный

   9 244 Мо27 Получен в М2 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 20 Гр)

Моносомная 
линия Мо27

7 At-субгеном Средний

10 311 Mo94 Получен в М3 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 20 Гр)

Моносомная 
линия Мо94

12 At-субгеном Крупный

11 265 Mo48 Получен в М1 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 25 Гр)

Моносомная 
линия Мо48

18 Dt-субгеном Среднемелкий

12 234 Mo17 Получен в М1 после опыления гамма-облученной 
пыльцой линии Л-458 (доза 25 Гр)

Моносомная 
линия Мо17

22 Dt-субгеном Средний

13 238 Telo21 Выделен в потомстве моносомика, полученного  
в М1 после опыления гамма-облученной пыльцой 
линии Л-458 (доза 15 Гр)

Телосомная 
линия Telo21

Telo11  
At-субгеном

Гетероморфный 
бивалент

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx31.pdf
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx31.pdf
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от растений с хромосомами вида-реципиента. Поскольку 
большинство моносомиков были идентифицированы 
ранее, только два варианта скрещиваний, BC2F1(Mo16 × 
BC1F1(9237)) и BC2F1(Мо38 × BC1F1(92510)) были про­
анализированы на стадии проростков.

Результаты анализа показали пять моносомиков (211, 
212, 214, 217 и 221, где цифры указывают на посевные 
номера растений) в двух семьях (21n и 22n, где цифры 
обозначают посевные номера семей, а буква «n» – на 
разное число растений в семье) в варианте BC2F1(Mo16 × 
BC1F1(9237)), где предполагалось замещение хромосо­
мы  2 At-субгенома. Эти растения характеризовались 
присутствием хромосом-специфичных аллелей только 
от линии Л-458 вида G. hirsutum, тогда как аллели вида 
G. barbadense отсутствовали. Поскольку прежде хро­
мосом-специфичные SSR-маркеры, BNL834, BNL3971, 
TMB0471, JESPR179, были локализованы на хромосоме 2 
Аt-субгенома хлопчатника (Gutiérrez et al., 2009; Lacape 
et al., 2009) (см. Приложения 1–3), полученные данные 
указали на отсутствие замещения хромосомы 2 у всех 
пяти беккроссных проростков в варианте BC2F1(Mo16 × 
BC1F19237), что стало негативным результатом этого ис­
следования, поскольку потребовало получения в дальней­
шем новых гибридных беккроссных семян и изучения 
нового BC2F1 гибридного потомства. 

Один проросток (232) с замещением хромосомы 4 был 
обнаружен в варианте BC2F1(Мо38 × BC1F192510). Этот 
гибрид характеризовался присутствием аллелей только 
от G. barbadense, что было выявлено при получении 
ПЦР-продуктов в результате амплификации с четырьмя 
хромосом-специфичными SSR-маркерами – BNL2572, 
Gh107, Gh117, TMB0809 (Hoffman et al., 2007; Gutiérrez 
et al., 2009) (см. Приложения 1, 2, рис. 1). 

Замещение хромосом в других 10 вариантах прове­
дено у ранее цитогенетически изученных моносомиков 
BC2F1. Анализ моносомиков с предполагаемым замеще­

нием хромосомы 4 показал амплификацию пяти аллель-
специфичных продуктов ПЦР SSR- маркеров, TMB0809,  
Gh107, Gh117, CIR249, JESPR234, только для G. barba­
dense у моносомика (5301) из варианта BC2F1(Мо58 × 
BC1F11151), у двух моносомиков, 2841 и 28411, в варианте 
BC2F1(Mo59 × BC1F110414), у моносомика (4943) из ва­
рианта BC2F1(Mo60 × BC1F11175) и у моносомика (4961) 
в варианте BC2F1(Мо75 × BC1F12982 (см. Приложения 1, 
4, 5), что подтвердило замещение хромосом у них.

Анализ моносомика (4974) в варианте BC2F1(Mo34 × 
BC1F1(2933)) и моносомика (4992) в варианте BC2F1(Mo92 × 
BC1F1(10402)) с предполагаемым замещением хромосо­
мы 6 выявил аллели только от G. barbadense, тогда как 
аллели вида G. hirsutum отсутствовали, на что указала 
локализация 11 хромосом-специфичных SSR-маркеров – 
BNL1440, BNL3650, BNL2884, BNL1064, BNL3359, 
TMB1277, TMB0154, TMB0853, TMB1538, Gh039, Gh082 
(Gutiérrez et al., 2009) (см. Приложения 1, 5, рис. 2), что 
подтвердило присутствие замещения этих хромосом.

Молекулярно-генетический анализ двух моносомиков, 
50011 и 50012, из варианта BC2F1(Мо27 × BC1F1(1112)) 
определил только аллели хромосомы 7 от линии Л-458 
G. hirsutum, тогда как аллели вида G. barbadense отсут­
ствовали. Поскольку прежде четыре хромосом-специфич­
ных SSR-маркера, BNL1694, Gh146, TMB0180, TMB0561, 
были локализованы на хромосоме 7 Аt-субгенома хлопчат­
ника (Hoffman et al., 2007; Guo et al., 2008; Gutiérrez et al., 
2009; Saha et al., 2015) (см. Приложения 5, 6), полученные 
данные указали на отсутствие замещения хромосомы 7 у 
этих двух моносомиков.

Необходимо подчеркнуть, что замещенные линии 
CS- B06 и CS-B07 американской цитогенетической кол­
лекции, служившие контролем в нашем исследовании, 
характеризовались отсутствием замещения хромосом 
6 и 7 Аt- субгенома хлопчатника, поскольку у них при­
сутствовали аллели только от вида G. hirsutum, тогда как 
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Рис. 1. Электрофореграмма ДНК-ампликонов SSR-маркеров у гибридных проростков BC2F1(Mo38 × BC1F192510) по хромо-
соме 4 A t-субгенома хлопчатника: a – Gh107; б – Gh117; в – TMB0809.
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от вида G. barbadense отсутствовали, как отчетливо видно 
на рис. 2 и в Приложении 6 соответственно. Однако все 
другие контроли соответствовали замещениям тех хромо­
сом, по которым проводилось исследование.

У двух моносомиков, 5054 и 5062, из варианта BC2F1 
(Mo94 × BC1F12991) идентифицирована только хромосо­
ма 12 Аt-субгенома хлопчатника G. barbadense согласно 
ПЦР-амплификации хромосом-специфичных SSR-мар­
керов – BNL3261, BNL3835 (Gutiérrez et al., 2009) (см. 
Приложения 5, 7).

Анализ моносомика (28614) из комбинации BC2F1 
(Mo48 × F1BC111420) показал только аллели хромосомы 18 
от G. hirsutum, тогда как аллели вида G. barbadense от­
сутствовали. Поскольку прежде восемь хромосом-спе­
цифичных SSR-маркеров, BNL193, BNL2544, BNL3280, 
BNL3479, CIR216, Gh142, TMB0114, TMB1603, были ло­
кализованы на хромосоме 18 Dt-субгенома хлопчатника 
(Reddy et al., 2020) (см. Приложения 5, 8), полученные дан­
ные указали на отсутствие замещения этой хромосомы.

Молекулярно-генетический SSR-анализ моносомика 
(2881) из варианта BC2F1(Mo17 × F1BC11101) выявил при­
сутствие только аллеля от G. barbadense, тогда как аллель 
вида G. hirsutum не был обнаружен на основе локализации 
хромосом-специфичного SSR-маркера BNL673. Так как 
прежде этот маркер был локализован на хромосоме 22 
Dt-субгенома хлопчатника (Gutiérrez et al., 2009), то за­
мещение хромосомы 22 было подтверждено у изученного 
моносомика (см. Приложения 5, 9).

Молекулярно-генетический анализ двух телоцентриков, 
7902 и 7911, из варианта BC2F1(Теlо21 × BC1F1(2921)) по­
казал противоречивые данные, возможно, из-за локализа­
ции маркеров на разных плечах хромосомы 11. Поэтому 
изучение этих монотелосомиков будет продолжено с по­
мощью меченых праймеров, поскольку они показывают 
более точную их локализацию.

Изучение мейоза у гибридов BC2F1  
с идентифицированными унивалентами
Анализ конъюгации хромосом на стадии МI мейоза вы­
явил анеуплоидные растения в 12 вариантах гибридного 
потомства, полученного от скрещиваний моносомных 
линий вида G. hirsutum ЦКХУ с моносомиками BC1F1. 
Так, по два моносомика было изолировано в каждом из 
трех беккроссов (с участием линий Мо59, Мо27 и Мо94), и 
по одному моносомику выделено в каждом из оставшихся 
девяти беккроссных вариантов (с участием Мо16, Мо38, 
Мо58, Мо60, Мо75, Мо34, Мо92, Мо48 и Мо17) (При­
ложение 10). К сожалению, мы не смогли продолжить 
исследования с четырьмя линиями (Мо31, Мо56, Мо42 и 
Telo12), которые изучали в первом поколении беккроссов, 
из-за отсутствия завязываемости гибридных коробочек.

Анализ метафазы I мейоза у 15 моносомиков ВС2F1, 
где четыре моносомика, 211, 50011 и 50012, 28614, трех 
вариантов скрещиваний с унивалентными хромосомами 
G. hirsutum (2, 7 и 18) и 11 других моносомиков восьми 
других вариантов скрещиваний с унивалентными хро­
мосомами G. barbadense (4, 6 и 12) показал, что растения 
характеризовались модальной для моносомиков хлопчат­
ника конъюгацией хромосом с 25 бивалентами и одним 
унивалентом (табл. 2). Один моносомик (2881) из варианта 
F1BC2(Mo17 × F1ВС11101) с замещением хромосомы 22 
Dt-субгенома выделялся присутствием дополнительных 
унивалентов (1.94 ± 0.19 в среднем на клетку), которые 
могли привести к появлению нуллисомных гамет. 

У монотелосомиков (7902 и 7911) в варианте ВС2F1 
(Telo21 × BC1F1(2921)) в отдельных МКП обнаружены 
парные униваленты (0.75 ± 0.37 и 1.00 ± 0.41 в среднем 
на клетку соответственно) наряду с гетероморфными би­
валентами. У одного монотелосомика (7911) также фор­
мировался один квадривалент (0.25 ± 0.25 в среднем на 
клетку) (см. табл. 2).

Рис. 2. Электрофореграмма ДНК-ампликонов SSR-маркеров у гибридных моносомных растений (BC2F1(Mo34 × BC1F1(2933)) 
и BC2F1(Mo92 × F1BC1(10402)) по хромосоме 6 A t-субгенома хлопчатника: a – TMB0853; б – TMB1538; в – Gh082.
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Анализы размера унивалентов у моносомиков ВС2F1 
обнаружили большой размер хромосомы 2 G. hirsutum 
в одной семье ВС2F1(Мо16 × BC1F1(9237)), хромосомы 6 
G. barbadense в двух семьях ВС2F1(Мо34 × BC1F1(2933)) 
и ВС2F1(Мо92 × BC1F1(10402)) (см. рис. 3, г), а также хро­
мосомы 12 G. barbadense в одной семье ВС2F1(Мо94 × 
BC1F1(2991)) (см. рис. 4, б ). Моносомики ВС2F1 у пяти 
семей с хромосомой 4 G. barbadense ВС2F1(Мо38 × 
BC1F1(92511)), ВС2F1(Мо58 × BC1F1(1151)), ВС2F1(Мо59 × 
BC1F1(10414)), ВС2F1(Мо60 × BC1F1(1174)) и ВС2F1(Мо75 × 
BC1F1(2982)) (см. рис. 3, a–в) так же, как и с хромосомой 7 
G. hirsutum ВС2F1(Мо27 × BC1F1(1112)) (рис. 4, a), имели 
средний размер унивалентов, что подтвердило их принад­
лежность к Аt-субгеному.

Изучение размера унивалента у растения (2881) ва­
рианта скрещиваний ВС2F1(Мо17 × BC1F1(1101)) с хро­
мосомой  22 G. barbadense обнаружило среднемелкий 
размер унивалента (см. рис. 4, г), а у растения другого 
варианта – ВС2F1(Мо48 × BC1F1(1141)) с хромосомой 18 
G. hirsutum  – мелкий размер, который дополнительно 
подтвердил принадлежность хромосом к Dt-субгеному 
(см. рис. 4, в).

Большинство моносомиков ВС2F1 проявило высокий 
мейотический индекс, который свидетельствует, что их 
унивалентные хромосомы претерпевали регулярное рас­
хождение (Приложение 11). Однако один моносомик в 

варианте ВС2F1(Мо34 × BC1F1(2933)) c замещением хро­
мосомы 6 продемонстрировал снижение мейотического 
индекса (до 83.66 ± 0.62) и увеличение числа тетрад с 
микроядрами (до 9.23 ± 0.77 %) (рис. 5). Это указало на 
нарушения в расхождении хромосом и формировании 
несбалансированных гамет, которые могли привести к 
смене унивалента в потомстве. Еще пять моносомиков 
в вариантах ВС2F1(Мо60 × BC1F1(1174)), ВС2F1(Мо92 ×  
BC1F1(10402)), ВС2F1(Мо94 × BC1F1(2991)) и ВС2F1(Мо17 × 
BC1F1(1101)) тоже продемонстрировали небольшое уве­
личение числа тетрад с микроядрами (от 1.22 ± 0.43 до 
1.84 ± 0.37 %), что также могло привести к таким же по­
следствиям (Приложение 12, рис. 5). Сходно с конъюга­
цией хромосом, мейотический индекс не показал суще­
ственных различий между беккроссными моносомиками 
с присутствием замещений отдельных хромосом или их 
отсутствием. 

Два монотелосомика из семьи ВС2F1(Telo21 × BC1F1 
(2921)) показали увеличение процента тетрад с микро­
ядрами от 2.17 ± 0.30 % (7911) до 2.32 ± 0.30 % (7902), 
которое могло быть следствием нарушения в расхожде­
нии телоцентрика и формировании несбалансированных 
гамет у этих гибридов (см. Приложение 12).

Жизнеспособность пыльцы была оценена у моносо­
миков BC2F1 с помощью окраски ацетокармином. Боль­
шинство из них продемонстрировало высокую жизне­

Табл. 2. Конъюгация хромосом на стадии метафазы I мейоза у анеуплоидных гибридов BC2F1,  
полученных от скрещиваний рекуррентных родителей с межвидовыми анеуплоидными гибридами  
BC1F1(Mo × F1Mo × Pima 3-79) или BC1F1(Telo × F1Telo × Pima 3-79)

Хромосома Вариант скрещивания Номер 
гибрида

Число  
изученных МКП

Размер  
унивалента

В среднем на клетку

унивалентов бивалентов

Л-458 – 11 – 0 26.00 ± 0.00

Pima 3-79 – 12 – 0 26.00 ± 0.00

F1(Л-458 × Pima 3-79) 680 10 – 0 26.00 ± 0.00

   2 ВС2F1(Мо16 × BC1F1(9237)) 211    5 Крупный 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

   4 ВС2F1(Мо38 × BC1F1(92511)) 232 30 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

ВС2F1(Мо58 × BC1F1(1151)) 5301 30 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

ВС2F1(Мо59 × BC1F1(10414)) 2841 26 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

28411 11 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

ВС2F1(Мо60 × BC1F1(1174)) 4943 15 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

ВС2F1(Мо75 × BC1F1(2982)) 4961 15 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

   6 ВС2F1(Мо34 × BC1F1(2933)) 4974 25 Крупный 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

ВС2F1(Мо92 × BC1F1(10402)) 4992 18 Крупный 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

   7 ВС2F1(Мо27 × BC1F1(1112)) 50011 15 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

50012 13 Средний 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

12 ВС2F1(Мо94 × BC1F1(2991)) 5054    9 Крупный 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

5062    6 Крупный 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

18 ВС2F1(Мо48 × BC1F1(1141)) 28614 14 Мелкий 1.00 ± 0.00 25.00 ± 0.00

22 ВС2F1(Мо17 × BC1F1(1101)) 2881 16 Среднемелкий 1.94 ± 0.19 24.75 ± 0.11

Telo11 ВС2F1(Telo21 × BC1F1(2921)) 7902    8 – 0.75 ± 0.37 25.63 ± 0.18

7911* 15 – 1.00 ± 0.41 24.75 ± 0.63

* 0.25 ± 0.25 квадривалентов в среднем на клетку у монотелосомного растения 7911.
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способность пыльцы (от 90.22 ± 1.31 до 96.15 ± 0.69 %), 
сходную с линией Л-458 (90.92 ± 1.15 %) (Приложение 13). 
Специфически два моносомика (50012 и 4992) в двух 
вариантах скрещиваний, ВС2F1(Мо27 × BC1F1(1112)) и 
ВС2F1(Мо92 × BC1F1(10402)) с хромосомой 7 G. hirsu­
tum и с хромосомой 6 G. barbadense имели наибольшую 
редукцию в жизнеспособности пыльцы (70.09 ± 1.57 и 
75.00 ± 1.66 % соответственно) (рис. 6), но четыре моносо­
мика показали небольшую редукцию жизнеспособности 
пыльцы (от 83.20 ± 2.39 до 87.50 ± 1.95 %). Однако в одном 
варианте ВС2F1(Мо59 × BC1F1(10414)) два моносомика ха­
рактеризовались различиями в жизнеспособности пыль­
цы более 17 %, а в другом, ВС2F1(Мо27 × BC1F1(1112)), 
эти различия составили более 20 %. 

Обсуждение
В последние годы хорошо зарекомендовал себя комплекс­
ный анализ чужеродно-дополненных и чужеродно-за­
мещенных линий, включающий морфо-биологический, 
генетический, цитогенетический и молекулярно-генети­
ческий методы (Schneider et al., 2010; Tiwari et al., 2010; 
Rawat et al., 2011; Garg et al., 2016). 

Комплексный подход с использованием дифференци­
альной С-окраски, флуоресцентной in situ гибридизации 
(FISH) и анализа глиадинов в анализах интрогрессивных 
линий T. aestivum × Аe. сolumnaris позволил выявить за­
мещения, дополненные хромосомы или фрагменты от­
дельных хромосом у 15 линий, тогда как у пяти линий 

присутствие чужеродного генетического материала не об­
наружено (Шишкина и др., 2017). В исследовании интро­
грессивных линий, полученных от беккроссов с сортами 
мягкой пшеницы синтетической формы RS7 (BBAAUS), 
с помощью C-окраски, FISH, а также ДНК-маркеров вы- 
явлены линии с замещением хромосом пшеницы, с пере­
стройками хромосом, однако две линии характеризова­
лись отсутствием чужеродных интрогрессий (Давоян и 
др., 2019). Стало очевидным, что в исследованиях геном­
ного состава чужеродно замещенных форм крайне необ­
ходимо применение комплекса цитологических и молеку­
лярно-генетических методов.

У хлопчатника также были начаты исследования с 
использованием SSR-маркеров и in situ геномной гибри­
дизации (GISH), которые позволили изолировать пять 
моносомных чужеродных дополненных линий (MAALs) 
в беккроссном потомстве пентаплоида, полученного от 
скрещиваний вида G. hirsutum с австралийским дипло­
идным видом G. australe F. Muell. (Sarr et al., 2011). При­
менение у пяти диплоидных видов хлопчатника BAC-
FISH зондов позволило успешно идентифицировать от­
дельные хромосомы и картировать 45S и 5S рДНК 
на  специфических хромосомах пяти видов (Gan et al., 
2012). Сравнение цитогенетической карты хромосомы 1 
вида G. herbaceum L., построенной с помощью BAC-FISH, 
с генетическими картами хромосомы 1 у видов G. hirsu­
tum, G. arboreum, G. raimondii показало, что большинство 
идентифицированных клонов ВАС располагаются в оди­

Рис. 3. Конфигурации хромосом в метафазе I мейоза у гибридных растений BC2F1, полученных от скрещиваний моносомных линий с межвидо-
выми моносомными гибридами BC1F1(25II+1I).
а – BC2F1(Мо58 × BC1F1(1151)) (5301); б – BC2F1(Mo59 × BC1F1(10414)) (2841); в – BC2F1(Мо60 × BC1F1(1175)) (4943) (25II+1I) с хромосомой 4 G. barbadense;  
г – BC2F1(Mo34 × BC1F1(2933)) (4974) с хромосомой 6 G. barbadense. Здесь и на рис. 4: стрелкой указаны униваленты. Масштабная линейка = 10 мкм.

Рис. 4. Конфигурации хромосом в метафазе I мейоза у гибридных растений BC2F1, полученных от скрещиваний моносомных линий с межвидо-
выми моносомными гибридами BC1F1(25II+1I).
а – BC2F1(Mo27 × BC1F1(1112)) (50012) с хромосомой 7 G. hirsutum; б – BC2F1(Mo94 × BC1F1(2991)) (5054) с хромосомой 12 G. barbadense; в – BC2F1(Mo48 × 
BC1F1(11420)) (28614) с хромосомой 18 G. hirsutum; г – BC2F1(Mo17 × BC1F1(1101)) (2881) с хромосомой 22 G. barbadense. 

а б в г
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наковом порядке на разных картах, за исключением трех 
маркеров, указывающих на перестройки хромосом (Cui et 
al., 2015). К сожалению, подобные методы комплексного 
анализа пока не использованы для изучения хромосом-
замещенных линий.

Современные генотипы культивируемого хлопчатника 
характеризуются ограничением аллелей полезных при­
знаков из-за монофилетического происхождения и обра­
зования «генетически узкого горлышка», возникшего во 
время одомашнивания от общего предка и скрещиваний 
между однотипными генотипами элитных форм (Saha et 
al., 2018). Это стимулировало поиск генетического раз­
нообразия среди различных видов хлопчатника.

Создание 17 замещенных линий хлопчатника (CS-B), 
где каждая гомологичная пара хромосом или хромосом­
ное плечо вида G. hirsutum (ТМ-1) были замещены гомо­
логичной хромосомой или плечом вида G. barbadense 
(Pima 3-79) (Stelly et al., 2005), позволило связать важней­
шие признаки качества волокна с отдельной хромосомой 

или ее плечом (Saha et al., 2004; Jenkins et al., 2006), на­
чать интрогрессию благоприятных генов для улучшения 
культивируемого хлопчатника (Jenkins et al., 2006, 2007), 
а также изучать хромосомные эффекты агрономических 
признаков (выход волокна, масса одной коробочки, уро­
жай хлопка-сырца, урожай волокна) и обработку данных с 
помощью генетической модели (ADAA) (Saha et al., 2010).

Позже некоторые из этих линий хлопчатника не получи­
ли молекулярно-генетического подтверждения (Gutiérrez 
et al., 2009; Saha et al., 2015; Ulloa et al., 2016). В недав­
ней работе в популяции MAGIC, созданной в результате 
скрещиваний 18 CS-B линий с тремя сортами хлопчат­
ника Upland были использованы хромосом-специфичные 
маркеры (SSR). В итоге выяснилось, что те же пять линий 
(CS- B05sh, CS-B06, CS-B07, CS-B12sh и CS- B15sh), ко­
торые были перечислены в предыдущих статьях, содержа­
ли «небольшую интрогрессию» или вообще не содержали 
соответствующей интрогрессии целой хромосомы или 
участка хромосомы (Fang et al., 2023). Только 13 CS-B ли- 

Рис. 5. Спорады у моносомного гибридного растения BC2F1(Mo34 × BC1F1(2933)) (4974): а – монада с микроядрами; б – триады и тетрады;  
в – монада с микроядрами и тетрады; г–е – тетрады с микроядрами; ж – пентада с микроядрами; з – пентада.

Рис. 6. Фертильная (окрашенная) и стерильная (неокрашенная) пыльца у моносомных гибридов BC2F1, полученных от скрещиваний моносом-
ных линий с моносомными гибридами BC1F1(Mo × F1Mo × Pima 3-79): а, б – ВС2F1(Мо75 × BC1F12982) (4961); в, г – F1BC2(Mo34 × F1BC12933) (4974).
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ний имели «значительную интрогрессию» от вида G. bar­
badense, причем причины отсутствия молекулярно-гене­
тического подтверждения у некоторых хромосом-заме­
щенных линий хлопчатника остаются невыясненными. 

При создании линий хлопчатника с замещением хро­
мосом G. barbadense/G. hirsutum отбор растений с необ­
ходимым генотипом ускорялся благодаря молекулярно-
генетическому тестированию беккроссных растений на 
стадии проростка (Sanamyan et al., 2022). Это способство­
вало также продолжению беккроссирования только тех ги­
бридных форм, которые имели нужный генотип. Быстрый 
отбор растений с необходимым генотипом подчеркивал 
преимущества использования молекулярных  маркеров 
(SSR) в таких исследованиях. 

В настоящей работе с помощью хромосом-специфичных 
SSR-маркеров в варианте BC2F1(Mo16 × BC1F1(9237)) у 
шести проростков с моносомией обнаружены элиминация 
хромосомы 2 А t-субгенома G. barbadense и присутствие 
хромосомы 2 А t-субгенома G. hirsutum, тогда как у одного 
проростка другой семьи BC2F1(Мо38 × BC1F1(92510)) вы­
явлено присутствие только хромосомы 4 А t-субгенома 
G. barbadense, что свидетельствует о замещении хромосом 
у данного растения. Подтверждение замещений хромо­
сом, проведенное методом молекулярно-генетического 
анализа у ранее цитогенетически идентифицированных 
моносомных гибридов BC2F1, установлено только по хро­
мосомам 4, 6, 12 А t-субгенома и хромосоме 22 D t-субге­
нома хлопчатника в восьми вариантах, тогда как в двух 
вариантах, BC2F1(Мо27 × BC1F1(1112)) и BC2F1(Mo48 × 
BC1F1(11420)), выявлено отсутствие замещения хромо­
сом 7 А t-субгенома и 18 D t-субгенома. Следовательно, от- 
сутствие элиминации хромосомы 4 А t-субгенома G. bar­
badense в пяти изученных беккроссных вариантах (с учас­
тием линий Мо38, Мо58, Мо59, Мо60 и Мо75) косвенно 
указывает на ее преимущественную передачу через гаме­
ты, в то время как элиминация хромосом 7 А t-субгенома и 
18 D t-субгенома G. barbadense уже в первом беккроссном 
поколении указывает на их неконкурентоспособность в 
сравнении с гомеологами G. hirsutum. 

Необходимо подчеркнуть, что наличие ПЦР-продуктов, 
полученных в результате амплификации только с хромо­
сом-специфичными SSR-маркерами для хромосом 6 и 7 
А t-субгенома G. hirsutum у двух линий, CS-B06 и CS-B07, 
американской цитогенетической коллекции, служивших 
контролем в нашем исследовании, стало новым подтверж­
дением некорректного определения замещения  хромо­
сом 6 и 7 А t-субгенома, что прежде подчеркивалось дру­
гими исследователями (Gutiérrez et al., 2009; Ulloa et al., 
2016). В связи с этим выяснение причин отсутствия ин- 
трогрессии донорной хромосомы 2 А t-субгенома вида 
G. barbadense при беккроссировании гибридов представ­
ляет большой интерес для будущих исследований.

До настоящего времени причины элиминации донор­
ных хромосом у беккроссных гибридов остаются невыяс­
ненными, однако известно, что у пшенично-ржаных линий 
частота интрогрессии чужеродной хромосомы зависит как 
от генотипа линии, так и от генотипа сорта, используемого 
в скрещивании (Красилова и др., 2011). Анализ интрогрес­
сивных линий гибридной пшеницы с Аеgilops columnaris 
Zhuk. показал, что процессы интрогрессии зависят от 

родительского генотипа пшеницы и уровня дивергенции 
гомеологичных хромосом родительских видов (Badaeva et 
al., 2018). Низкой компенсационной способностью отли­
чаются хромосомы тех видов, которые в большей степени 
таксономически отошли от мягкой пшеницы, что могло 
быть вызвано структурными перестройками. Поскольку 
у хлопчатника пока не проводились исследования по 
выяснению причин, влияющих на частоту интрогрессии 
чужеродной хромосомы, изучение интрогрессивных ли­
ний пшеницы может способствовать пониманию сходных 
процессов у других видов растений.

Это исследование может прояснить в дальнейшем про­
цессы, из-за которых происходит элиминация донорной 
хромосомы G. barbadense при беккроссировании в некото­
рых вариантах скрещиваний, но уже сегодня известно, что 
у хромосом D t-субгенома хлопчатника мелких инверсий 
меньше, чем у хромосом А t-субгенома (Chen et al., 2020). 
Кроме того, у тетраплоидного хлопчатника имеются две 
реципрокные транслокации, Chr.4/Chr.5 и Chr.2/Chr.3, 
возникшие после полиплоидизации, которые были под­
тверждены наличием гомологичных локусов (Wang et 
al., 2016). На многих хромосомах, исключая хромосомы 
Chr.1, Chr.6, Chr.10, Chr.11, Chr.14, Chr.16, Chr.21, Chr.22 
и Chr.24, обнаружены инверсии. Все вышеперечисленные 
структурные изменения хромосом тетраплоидного хлоп­
чатника могли способствовать тем затруднениям, которые 
возникли при интрогрессии гомеологичных хромосом. 

Сравнительный анализ конъюгации хромосом у бек­
кроссных моносомиков разных вариантов скрещиваний 
выявил лишь единичные моносомики с дополнительными 
унивалентами ВС2F1(Мо17 × BC1F1(1101)), что теоретиче­
ски могло привести к «смене унивалента» в потомстве. 
Однако, как показало проведенное исследование, элими­
нация хромосомы G. barbadense в процессе беккросси­
рования наблюдалась в потомствах других беккроссных 
гибридов с модальной конъюгацией хромосом, что указа­
ло на существование механизма элиминации чужеродной 
хромосомы, не зависимого от конъюгации хромосом и 
последующего их расхождения.

Тем не менее ожидалось, что в одном варианте скре­
щиваний, ВС2F1(Мо34 × BC1F1)) (2933) у гибридного мо­
носомика (4974) с модальной конъюгацией хромосом 
могли произойти какие-либо нарушения в генотипе по­
томков из-за формирования частично несбалансирован­
ных гамет вследствие сниженного мейотического индекса 
(83.66 ± 0.62) и увеличенного процента тетрад с микрояд­
рами (до 9.23 ± 0.77). Поэтому обнаружение в следующем 
беккроссном поколении, ВС3F1(Мо34 × BC2F14974), пяти 
проростков без замещения хромосомы 6 А t-субгенома 
хлопчатника было предсказуемо и указало на исключи­
тельность предсказанного события (Санамьян, неопубл.).

Оценка фертильности пыльцы после окраски ацето­
кармином у анеуплоидных беккроссных растений хлоп­
чатника выявила ее снижение в разных вариантах, что 
указало на абортацию нуллисомных гамет. Нередко в 
одних и тех же вариантах скрещиваний моносомные ги­
бриды характеризовались различиями в числе жизнеспо­
собной пыльцы. С другой стороны, объяснить различия 
в генотипах моносомных гибридов только отличиями в 
фертильности пыльцы не представляется возможным. 
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Ранее было показано, что оценка фертильности пыльцы 
после окраски ацетокармином в потомстве моносомиков 
хлопчатника является не вполне убедительной в качестве 
способа разделения моносомных и дисомных растений 
вследствие абортации несбалансированных микроспор 
в раннем развитии (Brown, Endrizzi, 1964). Такая оценка 
указывает на структурную изменчивость геномов меж­
видовых моносомных гибридов с чужеродным замеще­
нием хромосом и без него. Эта изменчивость на уров­
не поведения хромосом в первом делении мейоза с по- 
мощью рутинных методов окраски не обнаруживается, 
но на уровне жизнеспособности пыльцы четко просле­
живается.

Заключение
В настоящей работе показана особенность в интрогрессии 
индивидуальных хромосом хлопчатника вида G. barba­
dense в геном хлопчатника G. hirsutum. Хромосомы 4, 6, 
12 А t-субгенома и 22 Dt-субгенома G. barbadense показали 
преимущественную интрогрессию, по этим хромосомам 
получены гибриды ВС2F1 с моносомным замещением 
G. barbadense/G. hirsutum. Хромосомы 2, 7 А t-субгено­
ма и 18 Dt-субгенома G. barbadense  характеризовались 
элиминацией, среди них хромосомы 7 A t-субгенома и 
18 D t-субгенома G. barbadense L. элиминировали уже в 
первом беккроссном поколении. 
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