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Тритикале (× Triticosecale Wittmack) – рукотворный вид злака, полученный от скрещивания пшеницы с ро-
жью. На современном этапе тритикале является коммерческой культурой многоцелевого назначения, облада-
ющей огромным потенциалом в качестве продукта питания человека и корма для животных. Посевные пло-
щади новой зерновой культуры в 2018 году в мире достигали 4 млн га, производство зерна – около 14 млн т. 
Происходящие изменения климата, быстрая эволюция патогенов, а также требования современного рынка 
диктуют необходимость ускоренного создания сортов при одновременном снижении затрат на их получение. 
Производство удвоенных гаплоидов позволяет сокращать сроки создания гомозиготных линий в среднем на 
5–7 лет. Для массового получения гаплоидных растений тритикале in vitro используют два метода – культура 
пыльников/микроспор и отдаленная гибридизация с последующей селективной элиминацией хромосом ви-
да-опылителя. Критическими факторами успеха получения гаплоидов в культуре пыльников являются генотип, 
условия выращивания донорных растений, стадия развития микроспор, стрессовые воздействия на колосья 
или пыльники и состав питательных сред. Неразрешенными проблемами метода остаются генотипическая 
зависимость, высокая частота альбинизма и наличие анеуплоидов в потомствах андрогенных растений. Геном 
ржи более часто вовлекается в хромосомные преобразования, чем геном пшеницы. Большинство анеуплоидов 
являются нуллисомиками, чаще всего по 2R и 5R хромосомам. Растения-нуллисомики по 2R и 5R хромосомам 
имеют меньшее число колосков в колосе и меньшее число зерен на колос. Для получения гаплоидов методом 
селективной элиминации хромосом при отдаленной гибридизации с наибольшим успехом используют виды, 
пыльца которых нечувствительна к действию Kr-генов – кукуруза (Zea mays L.) и дикая злаковая трава импера-
та цилиндрическая (Imperata cylindrical L.). Преимуществами метода являются меньшая генотипическая зави-
симость, отсутствие альбиносных растений, генетическая стабильность регенерантов и сниженные затраты на 
получение гаплоидных растений. Продолжительность цветения императы цилиндрической и отсутствие необ-
ходимости совмещения сроков цветения родителей обеспечивают экономичность и эффективность использо-
вания этого вида при получении гаплоидных растений тритикале. Цель настоящего обзора – охарактеризовать 
методы массового получения гаплоидных растений тритикале, описать их преимущества и недостатки при 
использовании в селекционном процессе.

Ключевые слова: тритикале, селекция, гаплоиды, культура пыльников, селективная элиминация хро-
мосом, эмбриокультура.
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Triticale (× Triticosecale Wittmack) is a hybridized grain crop developed from wheat and rye crossings. Today, 
triticale is a multipurpose commercial grain crop with great potential as a human food and animal feed. The sown area 
of the new grain crop in the world reached 4 million hectares in 2018, grain production was about 14 million tons. 
The current climate change, the rapid evolution of pathogens, as well as the requirements of the modern market dictate 
the necessity for accelerated development of varieties while reducing the cost of their development. The production 
of double haploids makes it possible to reduce the time required for the development of homozygous lines by an av-
erage of 5–7 years. For the mass production of haploid triticale plants in vitro, there are used two methods, namely 
anther/microspore culture and distant hybridization followed by selective chromosome elimination of the pollinator. 
The most critical factors for the success of developing haploids in anther culture are a genotype, growing conditions 
of donor plants, a microspore development stage, stress effects on heads or anthers, and a nutrient media. Among 
the unresolved problems of the method are a genotypic dependence, a high incidence of albinism and a presence of 
aneuploids in the androgenic plant progeny. The rye genome is more often involved in chromosomal transformations 
than the wheat genome. Most aneuploids are nullisomics, most often on the 2R and 5R chromosomes. Nullisomic 
plants for 2R and 5R chromosomes have fewer number of spikelets per head and fewer number of kernels per head. 
In order to develop haploids by the method of selective chromosome elimination during distant hybridization, there 
have been successfully used such grain crops whose pollen is insensitive to Kr-genes, as maize (Zea mays L.) and 
wild cereal grass ‘Imperata Cylindrical’ (Imperata cylindrical L.). The advantages of the method are less genotypic de-
pendence, absence of albino plants, genetic stability of regenerants, and reduced costs for developing haploid plants. 
The length of flowering period of ‘Imperata Cylindrical’ and the absence of the need to combine the timing of flowering 
period of the parents ensure the economy and efficiency of using this species when developing haploid triticale plants. 
The purpose of the current review was to characterize the methods of mass development of haploid triticale plants, to 
describe their advantages and disadvantages when being used in the breeding process.

Keywords: triticale, breeding, haploids, anther culture, selective chromosome elimination, embryoculture.

ные гаплоиды (DH-линии), массовое получение 
которых стало возможным благодаря развитию 
методов in vitro. Сроки селекции при исполь-
зовании гаплоидов сокращаются в среднем 
на 5 лет (Srivastava and Singh, 2018). Метод га-
лоидии успешно используется в селекции три-
тикале в Австралии, Канаде, Дании, Германии, 
Польше (Wedzony et al., 2015; Srivastava and 
Singh, 2018). Для массового получения гапло-
идов тритикале in vitro применяют два метода: 
культура пыльников и ее разновидность – куль-
тура изолированных микроспор и отдаленная 
гибридизация с последующей селективной 
элиминацией хромосом вида-опылителя. Цель 
настоящего обзора – охарактеризовать мето-
ды массового получения гаплоидных расте-
ний тритикале, описать их преимущества и не-
достатки при использовании в селекционном 
процессе.

Андрогенез in vitro у тритикале. Андро- 
генез (микроспоровый эмбриогенез, андро-
клиния) индуцируется в культуре пыльни-
ков и культуре изолированных микроспор. 
Спорофитный путь развития микроспор в от-
личие от гаметофитного характеризуется фор-
мированием эмбриоподобных структур (спо-
рофитов) и регенерации из них гаплоидных 
растений. Важным преимуществом метода яв-
ляются высокие потенциальные возможности, 
обусловленные наличием нескольких тысяч 
микроспор в пыльнике. Критическими факто-
рами, влияющими на эффективность эмбрио-
генеза, являются генотип донорного растения, 
стадия развития микроспор на момент отбо-
ра, тип и интенсивность применяемого стрес-
са, минеральный состав питательных сред, тип 
и концентрация регуляторов роста и других 
биологически активных компонентов пита-
тельной среды (Wedzony et al., 2015).

Важной вехой в истории развития техноло-
гий получения гаплоидов, основанных на куль-
тивировании пыльников (микроспор), стало 
открытие роли стрессов как триггера пере-

Введение. Тритикале (пшенично-ржаной 
амфидиплоид) – синтетический вид растений, 
в клетках которого функционируют хромосо-
мы пшеницы и ржи. Новая зерновая культура 
воплотила в себе экологическую пластичность 
ржи и потенциал зерновой продуктивности 
пшеницы. На современном этапе тритикале 
можно считать жизнеспособной коммерческой 
культурой многоцелевого назначения, облада-
ющей огромным потенциалом в качестве про-
дукта питания человека и корма для животных. 
В условиях нарастания аридизации и конти-
нентальности климата проявилась высокая 
конкурентная способность этого вида по срав-
нению с другими злаками. Мировые площа-
ди в 2018  году под новой культурой достига-
ли 4 млн га. По мнению ведущих специалистов, 
в ближайшем будущем тритикале может стать 
одной из ведущих кормовых и продоволь-
ственных культур (Грабовец и Крохмаль, 2018; 
Mergoum et al., 2019).

Большинство коммерческих сортов три-
тикале получены традиционными методами 
селекции. Одной из главных проблем в улуч-
шении новой зерновой культуры является от-
сутствие достаточного генетического разно-
образия, и большинство сортов генетически 
схожи (Losert et al., 2017). Происходящие из-
менения климата, быстрая эволюция патоге-
нов, а также требования современного рынка 
диктуют необходимость ускоренного созда-
ния сортов при одновременном снижении за-
трат на их получение. Стратегии селекции, на-
правленные на объединение традиционных 
и современных методов, являются наиболее 
верными при решении основных проблем в се-
лекции тритикале (Mergoum, 2019). Тритикале, 
так же как пшеница и ячмень, является самоо-
пылителем и для достижения гомозиготности 
необходимо 5–7 поколений самоопыления, 
гарантирующих генетическую чистоту и одно- 
образие потомства. Альтернативой для быстро-
го достижения гомозиготности служат удвоен-
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ключения микроспор на спорофитный путь 
развития (Touraev et al., 1997; Zur et al., 2008; 
Wurschum et al., 2014). Различные стрессовые 
факторы применяются отдельно или в комби-
нации для индукции микроспорового эмбри-
огенеза (высокие или низкие температуры, 
углеводное и азотное голодание, колхицин, 
высокий осмос). Качество и уровень стрес-
са (интенсивность, концентрация, доза) влия-
ют на успех индукционной фазы, но снижают 
жизнеспособность клеток и качество эмбри-
оподобных структур, увеличивают частоту 
альбиносных растений (Wedzony et al., 2015). 
Эффективным приемом для индукции споро-
фитного развития микроспор у тритикале, так 
же как и у других злаков, являются воздействия 
на колосья или пыльники донорных растений 
пониженными положительными температура-
ми (ППТ) (Wurshum et al., 2014; Wedzony et al., 
2015). Низкотемпературные обработки приво-
дят к различным морфологическим, цитологи-
ческим и физиологическим преобразованиям 
в клетках растений. Они замедляют процессы 
деградации, изменяют цитоскелет, активизи-
руют Ca2+ пути, а также стимулируют экспрес-
сию белков теплового шока. Накоплены факты, 
показывающие, что низкие температуры явля-
ются скорее антистрессовым агентом, «закали-
вающим» фактором, который приводит к раз-
личным цитологическим и физиологическим 
изменениям в культуре изолированных ми-
кроспор и пыльников тритикале. В результа-
те активизируется система клеточной защиты 
к другим стрессам на основе феномена «пере-
крестной устойчивости» (Zur et al., 2008). 

Увеличение интенсивности стресса при-
водит к повышенной продукции реактивных 
форм кислорода (РФК – ионы кислорода, сво-
бодные радикалы и перекиси) и оксидативно-
му стрессу. Установлено, что необходимыми 
условиями для успешной индукции микроспо-
рового эмбриогенеза тритикале являются 
как определенный уровень продукции РФК, так 
и антиоксидантная система защиты клеток (Zur 
et al., 2021). Важным условием эффективной 
индукции микроспорового эмбриогенеза яв-
ляется специфический гомеостаз регуляторов 
роста и правильный баланс между содержани-
ем эндогенных гормонов и их экзогенных ана-
логов в составе питательных сред (Kohli et  al., 
2013). В культуре пыльников тритикале после 
воздействия ППТ обнаружены различные бел-
ки, причастные к компетенции микроспор, от-
зывчивости на стресс и индукцию микроспоро-
вого эмбриогенеза. Увеличилось количество 
белков, типичных для защиты от окислительно-
го стресса, шаперонов и др. Функциональная 
классификация обнаруженных белков показа-
ла, что большую их часть составляют белки ме-
таболизма (47%), стрессовые (28%) и запасные 
(9%) белки (Krzewska et al., 2017). 

Существуют различные ограничения, вли-
яющие на эффективность метода и его ру-
тинное использование в селекционных про-
граммах. Влияние генотипа на эффективность 

получения гаплоидных растений отмечено 
в различных исследованиях. Генетическая за-
висимость всех стадий получения гаплоидных 
растений создает дополнительные трудности 
при использовании метода в селекции, в свя-
зи с необходимостью предварительной оцен-
ки гибридов на отзывчивость при культиви-
ровании пыльников. Индукция андрогенеза, 
регенерация растений и соотношение зеле-
ных растений к альбиносным контролируют-
ся независимыми генетическими факторами. 
Локусы количественных признаков (QTLs), свя-
занные с фазой индукции андрогенеза, обна-
ружены на хромосомах 6B и 4R (Gonzalez et al., 
2005). Выявлены 7 QTLs, контролирующих ин-
дукцию андрогенеза на хромосомах 4R, 5A, 5R 
и 7R. QTLs, связанные с регенерацией растений, 
обнаружены на хромосомах 1B, 1R, 3R, 4R, 5A, 
5R и 7R (Krzewska et al., 2012). QTLs, контроли-
рующие формирование альбиносных расте-
ний, расположены на хромосомах субгеномов 
B и R (3B, 4B, 4R, 5R 7R) (Krzewska et al., 2015). 

Средняя эффективность метода, оце-
ненная по количеству зеленых растений 
на 100  культивируемых пыльников, составила 
5,2 (для 90  донорных линий с варьированием 
от 1 до 18 (Krzewska et al., 2012); 10,87 (для 8 раз-
личных генотипов с варьированием 2,48–20,88 
(Lantos et al., 2014). Самая высокая эффектив-
ность, 55 зеленых растений на донорный ко-
лос, выявлена у высоко отзывчивого сорта 
“Bogo” в культуре изолированных микроспор 
(Oleszezuk et al., 2004).

Одной из важных проблем получения га-
плоидных растений злаков методом андроге-
неза in vitro является формирование хлорофил-
лдефектных (альбиносных) растений (Игнатова, 
2011; Krzewska et al., 2015). Выход альбиносных 
растений в культуре пыльников тритикале за-
висит от генотипа и условий выращивания до-
норных растений, при этом их частота составля-
ет 10–90%. В то же время в культуре пыльников 
мягкой пшеницы этот показатель варьировал 
от 0 до 35% (Игнатова, 2011). В культуре изо-
лированных микроспор частота альбиносных 
регенерантов выше, чем в культуре изолиро-
ванных пыльников. Состав питательных сред 
и комбинация стрессовых воздействий могут 
изменять соотношение зеленых/альбиносных 
регенерантов. Частота альбинизма снижается 
в два раза при обработке пыльников манни-
толом и повышенными температурами 32  oС 
(Lantos et al., 2014).

Анеуплоидия в потомствах андрогенетиче-
ских растений тритикале является распростра-
ненным явлением (Wedzony et al., 2015; Kwiatek 
et al., 2020). Большинство анеуплоидов – гипо-
плоиды и включают линии нуллисомки, телосо-
мики и транслокации. Среди 42-х хромосомных 
растений идентифицированы нулли-тетрасо-
мики, а также генотипы с другими аберрациями, 
включая транслокации. При анализе вовлече-
ния индивидуальных хромосом в анеуплоидию 
установлено, что геном ржи более часто вов-
лекается в хромосомные преобразования, 
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чем геном пшеницы. Большинство кариотипи-
рованных C0 растений были нуллисомиками, 
чаще всего по 2R и 5R хромосомам. В пшенич-
ном геноме 1B хромосома чаще других подвер-
галась преобразованиям (Oleszezuk et al., 2011; 
Kwiatek et al., 2020). Существенно, что частота 
нуллисомиков по 2R хромосоме была схожей 
у большинства гибридов, в то же время нул-
лисомики по 5R хромосоме наиболее часто 
встречались у трудно отзывчивых генотипов. 
Более того, частота таких анеуплоидных линий 
увеличивалась в зависимости от продолжи-
тельности культивирования до 70%. Поскольку 
анеуплоидия чаще встречается у слабо от-
зывчивых генотипов, авторы предполагают, 
что отсутствие 5R хромосомы влияет на эффек-
тивность андрогенеза или регенерацию зеле-
ных растений. Нуллисомия по хромосомам 2R 
и 5R вызывает изменения в морфологии коло-
са растений тритикале. Колосья имеют мень-
шую длину, что связано с редукцией числа ко-
лосков в колосе и уменьшением числа зерен 
в колосе (Kwiatek et al., 2020). Эпигенетические 
изменения также оказывают влияние на фено-
типические проявления потомств DH-линий. 
Изменения уровня метилирования ДНК – до-
полнительный фактор, влияющий на феноти-
пическую нестабильность DH-линий. Уровень 
метилирования ДНК у DH-линий, полученных 
в культуре пыльников сорта “Bogo” был су-
щественно ниже, чем у исходных растений. 
Однако после двух циклов самоопыления уро-
вень метилирования ДНК восстанавливался 
(Machczynska et al., 2014). Генотипирование DH-
линий тритикале с помощью ДНК-маркеров 
выявило высокую частоту клонов, а также ге-
нетически гетерогенные растения, что снижает 
эффективность использования метода в селек-
ции (Oleszezuk et al., 2014).

Метод селективной элиминации хро-
мосом при отдаленной гибридизации. Аль- 
тернативным методом получения гаплоидов 
тритикале является отдаленная гибридиза-
ция с последующей селективной элиминацией 
хромосом вида-опылителя. Метод имеет ряд 
преимуществ по сравнению с культурой пыль-
ников, главные из которых – отсутствие альби-
носных растений, генетическая стабильность 
DH-линий. Важнейшим проявлением несовме-
стимости родительских геномов в отдаленных 
скрещиваниях является кариотипическая не-
стабильность гибридов. Хромосомы одного 
из родителей, чаще всего отцовские, частично 
или полностью элиминируют из гибридного 
ядра. В результате в развивающемся зародыше 
остается только гаплоидный набор хромосом 
материнского родителя. Элиминация может 
сопровождаться структурными перестройка-
ми хромосом элиминирующего генома, вызы-
вающими нарушение в расхождении хромо-
сом в митозе с последующим формированием 
микроядер. Согласно современным представ-
лениям, селективная элиминация хромосом 
связана с утратой одного из видов гистоново-
го белка H3(CENH3) в цетромере. Инактивацию 

центромеры вызывает именно утрата гистона 
CENH3, а не сайленсинг соответствующего гена 
(Sanie et al., 2011). 

Барьеры несовместимости, проявляющи-
еся на постгамной стадии, ингибируют нор-
мальное развитие гибридных семян. Одно 
из проявлений постгамной несовместимости – 
отсутствие развития эндосперма, приводящее 
к голоданию зародыша и его последующей 
гибели. Своевременная изоляция зародыша 
и его культивирование на искусственной пи-
тательной среде in vitro является основопола-
гающим принципом технологии “embryo rescue” 
(«спасения» незрелых зародышей), обеспечи-
вающей получение жизнеспособных растений 
в отдаленных скрещиваниях. Обработка опы-
ленных цветков раствором 2,4-Д или Дикамба 
(100  мг/л) способствует росту и развитию за-
родышей in planta (Gosal and Wani, 2018). 
Изоляция зародышей проводится через  
14–21  день после опыления в зависимости 
от генотипа и условий выращивания растений.

Поиск подходящих опылителей, не чувстви-
тельных к генам-ингибиторам скрещиваемости 
(Kr-генам), позволил повысить эффективность 
метода и его применение в селекционных 
программах. Формирование зародышей с по-
следующей регенерацией растений наблюда-
лось при опылении растений гибридов три-
тикале пыльцой сорго и африканского проса 
(Pratap et al., 2005). Скрещивания тритикале × 
кукуруза приводят к селективной элимина-
ции хромосом кукурузы и получению гаплоид-
ных растений тритикале. Метод рекомендует-
ся использовать в селекционных программах 
для получения гаплоидов у генотипов, слабо 
отзывчивых в культуре пыльников (Wedzony 
et al., 2015). Проведено сравнительное изуче-
ние эффективности скрещиваний с кукурузой 
линий «традиционных» тритикале и линий с 2D 
и 4D замещениями хромосом (Inagaki et al., 
1997). У замещенных линий частота формиро-
вания эмбрионов была выше, что подтвержда-
ет роль хромосом D-генома в генетической ос-
нове тритикале. Существенным недостатком 
использования в качестве опылителя кукурузы 
является несовпадение сроков цветения роди-
тельских видов. Для синхронизации периода 
цветения родителей требуется посев кукурузы 
в несколько сроков, что существенно увеличи-
вает затраты на получение гаплоидных расте-
ний (Wedzony et al., 2015). 

Как и при получении гаплоидов пшеницы, 
выявлена эффективность применения в каче-
стве опылителя дикой злаковой травы Imperata 
cylindrica (L.) (2n = 2x = 20) (Kishore et al., 2011). 
Использование этого вида для получения га-
плоидов пшеницы и тритикале имеет ряд 
преимуществ по сравнению с кукурузой – 
продолжительность цветения, отсутствие не-
обходимости ежегодного посева опылителя, 
нечувствительность к действию генов-инги-
биторов скрещиваемости пшеницы (Kishore et 
al., 2011). Сравнение эффективности этих опы-
лителей у гибридов тритикале × пшеница по-
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казало преимущества этого вида в сравнении 
с кукурузой как по частоте формирования за-
родышей (25,48 и 20%), так и регенерации рас-
тений (34,17 и 15,10%). В скрещиваниях линий 
тритикале, содержащих замещения хромосом, 
с Imperata cylindrica, подтверждена роль хромо-
сом D-генома (главным образом, 7D) в форми-
ровании гаплоидных зародышей (Mukai et al., 
2015).

Все растения, полученные методом селек-
тивной элиминации хромосом, являются гапло-
идными. Для удвоения числа хромосом расте-
ния подвергаются процедуре диплоидизации 
in vivo (концентрация колхицина 500 мг/л с до-
бавлением 4% DMSO), успех диплоидизации 
составляет 64,5% (Slusarkiewicz et al., 2017). 
Применяется процедура удвоения числа хро-
мосом in vitro на начальных этапах культиви-
рования (концентрация 1mM в течение 24 ча-
сов или 0,3 mM в течение 48 часов) (Wurschum 
et al., 2012).

Заключение. Для внедрения DH-техно- 
логий в селекционный процесс требуются вос-
производимые и экономичные методы про-
изводства гаплоидных растений. Массовое 
получение гаплоидных растений тритикале ос-
новано на двух методах – культуре пыльников 
(изолированных микроспор) in vitro и селек-

тивной элиминации хромосом при отдаленной 
гибридизации. Неразрешенными проблемами 
метода культуры пыльников in vitro являются 
генотипическая зависимость, высокая частота 
альбинизма и анеуплоидия в потомствах рас-
тений-регенерантов. При получении гаплои-
дов методом селективной элиминации хромо-
сом наибольший успех обеспечивают виды, 
пыльца которых нечувствительна к действию 
генов-ингибиторов скрещиваемости (Kr-генов). 
Выявлена высокая эффективность получения 
гаплоидных растений при опылении тритикале 
пыльцой кукурузы (Zea mays L.) и дикой злако-
вой травы Imperata cylindrica L. Положительный 
эффект на формировние и дифференциацию 
гаплоидных зародышей оказывают хромосо-
мы D-генома мягкой пшеницы. Использование 
пыльцы Imperata cylindrica L. имеет преимуще-
ства перед пыльцой кукурузы благодаря про-
должительности цветения, отсутствию необхо-
димости ежегодного посева опылителя и более 
продолжительной жизнеспособности. Поиск 
других видов-опылителей, нечувствительных 
к генам-ингибиторам скрещиваемости и эффек-
тивных по частоте формирования зародышей 
и регенерации растений, может привести к соз-
данию генотип-независимых гаплоидных тех-
нологий и их практическому использованию.
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