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Цель исследований – выявление роли гаплоидных растений в селекции злаковых культур, анализ методов 
получения гаплоидов in vitro, сравнение эффективности методов традиционной и клеточной селекции озимой 
пшеницы. В статье рассмотрены биотехнологические методы получения дигаплоидных линий, которые в зна-
чительной мере могут ускорить селекционный процесс в 1,5–2 раза и повысить качество получаемой продук-
ции. Установлено, что селекция сельскохозяйственных культур, основанная на внутривидовой гибридизации 
и отборе, по-прежнему остается длительным и трудоемким процессом (10–12 лет). Дана характеристика таким 
методам, применяемым в условиях in vitro, как андрогенез в культуре изолированных пыльников и микроспор, 
гиногенез, отдаленная гибридизация с последующей селективной элиминацией хромосом. Представлено, что 
биотехнологические методы позволят селекционерам работать с необходимыми признаками, а полученные за 
один этап (год) высокопродуктивные и пластичные линии включать в скрещивания. Показаны основные этапы 
технологии получения гаплоидных растений в культуре пыльников зерновых культур: выращивание и отбор 
донорных растений, предобработка различными стрессовыми факторами, выделение пыльников и их культи-
вирование в условиях in vitro, индуцирование эмбриогенеза, регенерация растений, удвоение числа хромосом 
растений-регенерантов. Рассмотрены некоторые факторы, контролирующие индукцию каллусогенеза, эмбри-
оидогенеза и регенерацию растений in vitro злаков. Таким образом, установлена эффективность клеточной 
селекции озимой пшеницы по сравнению с традиционными методами селекции.
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The purpose of the current study was to identify the role of haploid plants in the grain crops’ breeding, to analyze 
the methods of obtaining haploids in vitro, and to compare the efficiency of the conventional and cell methods of winter 
wheat breeding. The current paper has considered the biotechnological methods of obtaining dihaploid lines, which 
could fasten the breeding process by 1.5–2 times and improve the quality of products. There has been established that 
the agricultural crops’ breeding based on intraspecific hybridization and selection is still a long and labor consuming 
process (10–12 years). There has been given characteristics of such methods used in vitro as androgenesis in the iso-
lated anthers and microspores, gynogenesis, distant hybridization followed by selective elimination of chromosomes. 
There has been established that biotechnological methods would allow breeders to work with the necessary traits, 
and the highly productive and adaptable lines obtained in a year should be included in hybridization. There have been 
shown the main stages of the technology for obtaining haploid plants in anthers of grain crops, namely a growing and 
selection of donor plants, pretreatment with various stress factors, isolation of anthers and their cultivation in vitro, 
inducing embryogenesis, plant regeneration, doubling the number of chromosomes of regenerant plants. There have 
been considered some factors controlling the induction of callusogenesis, embryoidogenesis and plant regeneration 
in vitro of cereals. Thus, there has been established an efficiency of cell breeding of winter wheat in comparison with 
conventional methods of breeding.

Keywords: winter wheat, cell breeding, haploid, dihaploid line, androgenesis, gynogenesis, distant hybridization, 
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Введение. Зерновые культуры являются 
особенно важной группой сельскохозяйствен-
ных растений из-за их экономического и про-

довольственного значения в мире. Увеличение 
и стабилизация производства качественного 
зерна в значительной степени зависит от соз-
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дания высокопродуктивных сортов, соответ-
ствующих классам сильных и ценных пшениц. 
Для эффективности и ускорения селекционно-
го процесса селекционные программы требуют 
наличия разнообразного исходного материала 
и правильного его использования (Павлючук 
и др., 2013). Создание новых высокоурожайных 
сортов, сочетающих достаточно высокую и ста-
бильную продуктивность, экологическую пла-
стичность и устойчивость к комплексу стрес-
совых биотических и абиотических факторов 
среды, является постоянной задачей селекции. 
В решении данных вопросов актуальным явля-
ется вовлечение в селекционный процесс био-
технологических методов, а именно использо-
вание гапло-биотехнологии, обусловленной 
преимуществом проведения эффективного от-
бора среди гомозиготных линий уже в первом 
поколении. Метод диплоидизированных гапло-
идов может быть применен не только как один 
из способов создания ценного исходного мате-
риала, но и как прямой путь ускоренного выве-
дения новых сортов, отвечающих требованиям 
современного производства (Давыдова, 1990).

Необходимость проведения таких работ 
связана с тем, что в процессе длительной се-
лекции, ориентированной на высокую про-
дуктивность и качество, произошло сильное, 
по сравнению с дикорастущими сородичами, 
обеднение генофонда культурных растений 
по генам, контролирующим признаки устой-
чивости к биотическим (вредителям и возбу-
дителям болезней) и разным абиотическим 
факторам. Например, сорта мягкой пшеницы, 
в том числе возделываемые в разных регио-
нах, стали однотипными по основным генам, 
ответственным за устойчивость к грибным па-
тогенам. Развитие вирулентных патотипов гри-
бов приводит к быстрому их распространению 
и масштабному поражению сортов (Першина, 
2014). Кроме того, изменения климата, воздей-
ствие техногенных и антропогенных факторов 
приводят к изменениям условий выращивания 
культур, что требует создания сортов, устойчи-
вых ко многим абиотическим стрессам, в том 
числе к засухе, затоплению, высоким и низ-
ким температурам, засолению и т. п. (Першина, 
2014).

В мировой практике широкое распростра-
нение имеют гибриды F1, которые отличаются 
от сортов высокой выравненностью и урожай-
ностью (Шмыкова и др., 2015). Создание ги-
бридов требует использования гомозиготных 
родительских линий, получение которых тра-
диционными методами – трудоемкий и дли-
тельный процесс (10–12 лет). В традиционной 
селекции отбор проводится по одному колосу 
или одному растению, а на проявление призна-
ка в сложной гибридной популяции оказывают 
влияние как внутрипопуляционные взаимоот-
ношения между растениями, так и различные 
эффекты взаимодействия генов, что делает 
отбор малоэффективным. Потомства дипло-
идизированных гаплоидов, представляющие 
линию и состоящие из нескольких растений, 

легче оценивать и отбирать (Шмыкова и др., 
2015; Уразалиев, 2015). Для решения этой про-
блемы большое значение имеет альтерна-
тивный метод создания гомозиготных линий 
из удвоенных гаплоидов (Wedzony еt al., 2009).

Методы получения гаплоидов. Явление 
гаплоидии широко известно и играет боль-
шую роль в решении прикладных задач се-
лекции. При гаплоидии возникают растения, 
имеющие в соматических клетках такое же ко-
личество хромосом, как и в гаметных клетках 
своего вида. Гаплоидные растения могут полу-
чаться спонтанно в природе, а также их можно 
получить экспериментально. Спонтанное воз-
никновение гаплоидных растений наблюдает-
ся при естественном переопылении, фоновом 
облучении, резких перепадах температуры. 
Степень спонтанного возникновения гаплоид-
ных растений очень низка, поэтому использу-
ют определенные технологии. Гаплоидные тех-
нологии способствуют: быстрому проявлению 
рецессивных признаков, так как у гаплоидных 
растений каждый ген представлен единствен-
ным аллелем; получению за сравнительно ко-
роткое время гомозиготных константных га-
плоидных линий, сохраняющих в генотипе 
признаки родительских форм; уменьшению 
объема популяции для выделения растений 
с целевой комбинацией генов, так как у гаплои-
дов менее сложное генетическое расщепление. 
Это значительно облегчает отбор ценных гено-
типов и позволяет сократить сроки создания 
новых сортов (Дьячук и др., 2019; Уразалиев,  
2015).

Опубликованы данные о получении дига-
плоидов более 300 изучаемых видов растений 
(Germana, 2011). Удвоенные гаплоиды, полу-
ченные in vitro, могут применяться не только 
в практической селекции, но и в генетиче-
ской инженерии, а также клеточной селек-
ции растений. По некоторым данным (Weyen, 
2009) несколько сот тысяч дигаплоидных ли-
ний пшеницы производится ежегодно в мире. 
Большинство новых зарегистрированных со-
ртов ячменя в Германии созданы с использова-
нием гаплоидной технологии и не менее 50% 
площадей в 2006–2007 гг. засевались сортами 
ярового и озимого ячменя, полученного с ис-
пользованием гаплоидной технологии. 

Гаплоидия предоставляет эффективный 
инструмент исследований для изучения ин-
дуцированного мутагенеза и генетической 
трансформации. Платформа дигаплоидной 
технологии предлагает быстрый способ полу-
чения действительно гомозиготной линии, ко-
торая помогает ускорить селекционные про-
граммы сельскохозяйственных культур, где 
однородность является абсолютно необходи-
мым параметром для быстрого развития сель-
скохозяйственных культур (Уразалиев, 2015). 
Гаплоидные растения и полученные гомози-
готные линии используются в нескольких обла-
стях фундаментальных исследований, в таких 
как цитогенетика, молекулярная генетика, эво-
люция культур, биотехнология растений и тра-
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диционная селекция растений (Touraev et al., 
2009).

Для эффективного использования гапло-
идов в селекционных программах, они долж-
ны удовлетворять следующим критериям: эф-
фективности получения дигаплоидных линий 
для любых генотипов, линии должны отражать 
спектр генетической изменчивости гибрида 
и быть генетически стабильны (Wedzony et al., 
1986). Существуют различные методы получе-
ния гаплоидных растений, однако их массовое 
получение стало возможным с развитием ме-
тодов культивирования растительных тканей 
in vitro (Дьячук и др., 2019).

Основными и наиболее изученными мето-
дами биотехнологии, повышающими эффек-
тивность селекционного процесса, ускоряю-
щими получение гаплоидов и дигаплоидов, 
являются: андрогенез в культуре изолирован-
ных пыльников и микроспор, гиногенез, отда-
ленная гибридизация с последующей селек-
тивной элиминацией хромосом (Дьячук и др., 
2019; Уразалиев, 2013).

Андрогенез – однополое размножение, 
при котором растение возникает из микро-
споры или пыльцевого зерна без участия 
яйцеклетки (Картель и др., 1999). При ис-
пользовании данного метода у растений изо-
лируют пыльники, содержащие микроспоры, 
и переносят на среду культивирования, часть 
из них выживает и развивается (Спивак и др.,  
2015).

Уникальность метода культуры пыльников 
состоит в том, что на сегодняшний день это 
единственный способ закрепить ценный ге-

терозисный эффект гибридов 1-го поколения 
(Круглова, 2009).

Большое количество исследований в обла-
сти гаплоидных технологий проводятся с зер-
новыми культурами. Однако злаки являются 
достаточно сложными объектами в получении 
гаплоидов, это прежде всего касается пшени-
цы. Для многих злаковых важнейшей пробле-
мой получения гаплоидов в культуре пыль-
ников остается высокая доля альбиносных 
регенерантов. Кроме того, применение гапло-
идных биотехнологий сдерживается такими 
ограничениями, как зависимость от генотипа, 
низкая частота регенерации растений и низкая 
фертильность после дигаплоидизации. Для по-
лучения достаточного количества гаплоидов 
необходимо учитывать факторы, непосред-
ственно влияющие на андрогенез и регенера-
цию растений в культуре пыльников: условия 
выращивания донорных растений, генотип, 
способы и продолжительность предобрабо-
ток соцветий или пыльников, стадия развития 
пыльника и микроспор, состав питательных 
сред, условия культивирования.

Универсальная для зерновых культур тех-
нология получения гаплоидных растений 
в культуре пыльников отсутствует. Тем не ме-
нее она включает следующие основные эта-
пы: выращивание и отбор донорных растений, 
предобработку различными стрессовыми фак-
торами, выделение пыльников и их культиви-
рование в условиях in vitro, индуцирование 
эмбриогенеза, регенерацию растений, удвое-
ние числа хромосом растений-регенерантов 
(рис. 1).

1 2 3 4

Рис. 1. Этапы получения гаплоидных растений в культуре пыльников озимой пшеницы:  
1 – морфологическая оценка и отбор донорных растений в полевых условиях;  

2 – инокуляция пыльников на питательную среду in vitro; 3 – формирование эмбриоподобных структур;  
4 – образование растения-регенеранта

Fig. 1. Stages of obtaining haploid plants in the anthers of winter wheat:  
1 – morphological estimation and selection of donor plants in the field;  

2 – inoculation of anthers on a nutrient medium in vitro; 3 – formation of embryo-like structures;  
4 – formation of a regenerant plant

Принцип метода культуры пыльников ос-
нован на биологическом феномене андрокли-
нии (андрогенеза), который заключается в том, 
что, подвергая гаметы химическому и/или фи-
зическому стрессу, возможно переключить 

их путь развития с гаметофитного на споро-
фитный. Если индукция эмбриогенеза прошла 
успешно, гаметная клетка начинает делиться, 
образуя зародыш, из которого в последствие 
развивается растение, несущее гаплоидный 
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набор хромосом, так же как и исходная гамета. 
Удвоение хромосом гаплоидных растений по-
зволяет быстро получить дигаплоидное расте-
ние, являющееся гомозиготным по всем генам.

Успешная индукция андрогенеза в культу-
ре пыльников зависит от состояния развития 
микроспор пыльника донорного растения. 
По отношению к злакам достоверно установ-
лено, что такой инициальной клеткой являет-
ся микроспора в сильновакуолизированной 
одноядерной стадии развития (Круглова, 1999; 
Суханов и др., 1981). Способность такой микро-
споры к смене программы развития на спо-
рофитную определяется ее цитологически-
ми особенностями: интерфазным состоянием, 
структурным сходством с зиготой растений 
и высоким уровнем транскрипционной ак-
тивности ядра (Круглова, 1999; Сельдимирова 
и др., 2014).

Морфофизиологические признаки, служа-
щие для предварительной оценки донорных 
растений пшеницы на содержание пыльников 
с сильновакуолизированными одноядерны-
ми микроспорами в зависимости от методи-
ки, таковы: побеги, у которых влагалище пред-
последнего листа (последний лист флаговый) 
находится на уровне центральной части коло-
са (±1 см) (Суханов и др., 1981), или растение 
находится в фенофазе стеблевания на VII эта-
пе органогенеза (Куперман, 1977), кончик ко-
лоса в листовой обертке располагается стро-
го на 1/4 расстояния от основания флагового 
листа (последний лист) до основания предпо-
следнего листа. Данный признак у каждого со-
рта и линии будет своим (Круглова, 2009).

Предварительное стрессовое воздействие 
на пыльники рассматривается многими авто-
рами как принципиальная необходимость ин-
дукции андрогенеза. Наибольшее применение 
получила обработка донорных растений по-
ниженными положительными температурами 
(2–4 °С) в течение 2–7 дней, а иногда и 2–3 не-
дель. Действию пониженных температур под-
вергают побеги, соцветия и изолированные 
пыльники, введенные в культуру. Часто холо-
довой стресс сочетают с осмотическим стрес-
сом (голоданием) (Круглова, 2009).

У злаков при воздействии холодовой об-
работки микроспоры свободно выпада-
ют в полость гнезда пыльника, в связи с чем 
блокируется поступление питательных ве-
ществ и наступает голодание микроспор. 
Гаметофитное развитие микроспор в условиях 
голодания блокируется и включается споро-
фитное (Дьячук и др., 2019; Акинина и др., 2020).

Состав питательных сред, включая орга-
нические и неорганические компоненты и ре-
гуляторы роста, также относится к числу ос-
новных факторов, влияющих на андрогенез 
пшеницы и других культур. Хорошо известно, 
что решающую роль в морфогенезе растений 
играют регуляторы роста. Влияние экзоген-
ных регуляторов роста в составе питательной 
среды на индукцию андрогенеза и последую-
щую регенерацию растений в культуре in vitro 

изучено достаточно хорошо (Круглова, 1999). 
Данные же о роли эндогенных регуляторов ро-
ста в формировании и развитии эмбриоидов 
крайне немногочисленны. Методологический 
подход, состоящий в выявлении и использо-
вании оптимальных концентраций ауксинов, 
расценивается как важнейший фактор, опре-
деляющий индукцию каллусогенеза, эмбриои-
догенеза и регенерации в культуре пыльников 
злаков (Сельдимирова и др., 2014).

Эффективность данного метода оценивает-
ся по частоте получения жизнеспособных зе-
леных растений, из которых в конечном счете 
будут получены необходимые для дальнейшей 
работы дигаплоидные линии (Першина и др., 
2013). Согласно проведенным исследованиям 
при изучении большого числа сортов и гибри-
дов мягкой пшеницы 40–70% генотипов спо-
собны к регенерации растений с частотой  
0,4–3,6% (Голованова, 2014). Это обусловлено 
тем, что каждый из основных этапов андро-
генеза: образование эмбриоидов, индукция 
к регенерации, развитие зеленых и альбинос-
ных проростков – находится под влиянием 
ядерного генома и цитоплазмы. Однако опре-
деляющим является влияние генотипа на спо-
собность пыльников к андрогенезу (Першина 
и др., 2013).

Метод изолированных микроспор является 
одним из наиболее перспективных, его плюсы 
заключаются в том, что микроспоры могут быть 
выделены в больших количествах, обеспечивая 
большое количество потенциально эмбрио-
генных одиночных гаплоидных клеток. Прямой 
доступ к единственной клетке и формирова-
ние истинного эмбриоида делают культуру ми-
кроспор идеальной системой для исследова-
ния эмбриогенеза in vitro, аспектов биологии 
развития растений (Reynolds, 1997). Проблема 
данного метода в довольно большом проценте 
выхода бесхлорофильных проростков (альби-
носов), которая значительно влияет на резуль-
таты селекционных программ за счет сниже-
ния частоты регенерации зеленых проростков 
(Kasha et al., 2001). 

Гиногенез – получение гаплоидов в куль-
туре женского гаметофита (Bohanec, 2009.). Это 
может быть достигнуто при культивировании 
in vitro различных неопыленных частей цветка, 
таких как семяпочки, завязи или целые буто-
ны. У растений с мужской стерильностью куль-
тивирование неоплодотворенных семяпочек 
является единственной возможностью полу-
чения гаплоидов. Женский гаметофит может 
быть источником получения гаплоидов и у рас-
тений с низким морфогенетическим потенци-
алом каллусной ткани, либо если каллусная 
ткань или пыльца регенерирует растения-аль-
биносы. Гиногенез чаще применяется в селек-
ции лука и сахарной свеклы. У таких растений, 
как, например, ячмень и рис, индукция зеле-
ных растений намного выше при гиногенезе 
по сравнению с андрогенезом (Yang et al., 1982). 

Отдаленная гибридизация – получение 
дигаплоидных растений методом опыления 
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пыльцой растений других видов с селективной 
элиминацией хромосом чужеродного вида-о-
пылителя в комбинации с обработкой фитогор-
монами и последующей регенерацией целого 
растения из эмбриоида (Hussain et al., 2012). 
В экспериментальных условиях скрещивания 
между разными видами используют для ин-
трогрессии в геном культурных растений от-
дельных хромосом или их сегментов от других 
культурных видов либо дикорастущих сороди-
чей с целью создания адаптивных и продук-
тивных форм для селекции (Степочкин и др., 
2012). Эффективность создания жизнеспособ-
ных и фертильных генотипов при отдаленной 
гибридизации определяется результатами вза-
имодействия между чужеродными ядерными 
и цитоплазматическими геномами, функцио-
нирующими в одном организме (Степочкин 
и др., 2012). Одним из основных преимуществ 
метода селективной элиминации хромосом 
в сравнении с культурой пыльников у злаков 
являются отсутствие альбиносных растений 
и генетическая стабильность дигаплоидных ли-
ний (Devaux et al., 2005). Несовместимость, про-
являющаяся на постгамной стадии, ингибирует 
нормальное развитие гибридных семян. Одно 
из проявлений постгамной несовместимости – 

отсутствие развития эндосперма, приводящее 
к голоданию зародыша и его последующей ги-
бели. Своевременная изоляция зародыша и его 
культивирование на искусственной питатель-
ной среде обеспечивают получение жизнеспо-
собных растений в отдаленных скрещиваниях 
(Дьячук и др., 2019).

В качестве видов-опылителей при получе-
нии гаплоидов пшеницы методом отдаленной 
гибридизации возможно использование пыль-
цы луковичного ячменя, кукурузы, африкан-
ского проса, сорго.

Скрещивание пшеницы с луковичным яч-
менем ограничивается небольшим числом 
отзывчивых генотипов из за чувствительно-
сти пыльцы к генам – ингибиторам скрещива-
емости. Более успешная индукция гаплоидов 
у большинства пшеничных генотипов, в том 
числе у трудно отзывчивых в культуре пыльни-
ков in vitro, достигнута при использовании в ка-
честве опылителя кукурузы – около 50% гапло-
идных зародышей (Дьячук и др., 2019). 

Заключение. При сравнении эффектив-
ности схем традиционной и клеточной селек-
ции озимой пшеницы показаны очевидные 
преимущества гаплоидной технологии (рис. 2) 
(Шумилина, 2015). 

Рис. 2. Сравнительная схема классической селекции и гаплоидной технологии культурных растений
Fig. 2. Comparative scheme of the conventional breeding and haploid technology of agricultural plants

В целях сокращения циклов размноже-
ний предпочтительнее получать дигаплоиды 
от гибридов 1-го поколения (F1). Кроме того, ис-
пользование F1 гибридов для получения гапло-
идов позволяет выделить наилучший генотип 
и зафиксировать его путем удвоения хромо-
сом. Ускорение селекционного процесса, бла-
годаря применению гаплоидных технологий, 
позволит сократить время создания новых со-
ртов растений на 4–6 лет, ускорить сортосмену, 
сэкономить денежные средства на создание 
сорта.

Усовершенствования, приводящие к бо- 
лее или менее эффективным технологиям, 
изданы многими авторами (Germana, 2011). 
Вышеописанные методы получения гаплоидов 
используются повсеместно в селекции и про-
граммах исследования во всем мире. Но необ-
ходимо проводить дальнейшие исследования, 

чтобы преодолеть зависимость от генотипа, 
альбинизм и низкую фертильность. Поскольку 
методы получения гаплоидов становятся более 
эффективными, необходимо взаимодейство-
вать с другими исследовательскими лаборато-
риями и активно внедряться в селекционные 
программы научно-исследовательских инсти-
тутов. 

В России незначительное число лаборато-
рий занимаются разработкой методик полу-
чения гаплоидных растений. Изменение гено-
типа, различный отклик генотипов к условиям 
культивирования и роста затрудняют разра-
ботку единой методики культивирования, под-
ходящей для всех генотипов. Тем не менее 
существующие в настоящее время системы эф-
фективны для большинства генотипов зерно-
вых культур и могут быть использованы в прак-
тической селекции.
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