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За последние несколько десятилетий гаплоидные биотехнологии стали неотъемлемой частью селекци-
онных программ для многих сельскохозяйственных культур. С помощью стратегии удвоения гаплоидов, ин-
дуцируемых в культуре гаметных клеток и тканей in vitro, посредством андрогенеза, гиногенеза и отдаленной 
гибридизации стало возможным значительно сократить время создания новых сортов. С помощью технологии 
удвоенных гаплоидов в течение одной-двух генераций можно получить выровненные гомозиготные линии, ко-
торые не только помогают ускорить селекционный процесс, но и являются хорошим подспорьем в изучении 
ряда научно-практических проблем. Другой перспективный инструмент для получения линий и образцов с за-
данными признаками в пределах нескольких поколений – редактирование генома c помощью различных редак-
тирующих комплексов на основе нуклеаз. Появившаяся десять лет назад технология редактирования генома 
CRISPR/Cas9 позволяет решать самые разнообразные задачи функциональной геномики растений, включая 
инженерию устойчивости к биотическим и абиотическим стрессам, повышение урожайности и качества про-
дукции. Она превосходит большинство известных методов улучшения сортов по признакам, имеющим моно- 
или полигенный контроль, поскольку дает возможность одновременного изменения нескольких генов, что акту-
ально для полиплоидных видов. Неотъемлемой частью геномного редактирования растений, как и технологий 
гаплоидогенеза, является культура клеток и тканей in vitro, что открывает возможность их комбинирования. 
Сочетание технологий позволяет напрямую получать гомозиготные растения с новыми ген-специфичными му-
тациями, что обеспечивает увеличение генетического разнообразия и ускоряет отбор линейного материала, 
несущего новые хозяйственно полезные признаки. В представленном обзоре обобщен опыт комбинирования 
методов гаплоидии и геномного редактирования у колосовых злаков семейства Triticeae. Помимо анализа со-
временного состояния, рассмотрены перспективы дальнейшего развития технологий получения гаплоидов 
пшеницы, ячменя, тритикале и ржи с отредактированным геномом. 

Ключевые слова: пшеница, ячмень, рожь, тритикале, редактирование генома, CRISPR/Cas (clustered 
regularly interspaced short palindromic repeats/CRISPR-associated protein – эндонуклеазы Cas, ассоциированные 
с короткими палиндромными повторами), TALEN (transcription activator-like effector nucleases – эффекторные 
нуклеазы, подобные активаторам транскрипции), ZFN (Zinc-finger nucleases – цинково-пальцевые нуклеазы), 
дигаплоиды.
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Over the past few decades, haploid biotechnologies have become an integral part of breeding programs for many 
crops. Using the strategy of doubling haploids induced in the culture of gametic cells and tissues in vitro, through 
androgenesis, gynogenesis and distant hybridization, it became possible to significantly reduce the time for deve- 
loping new varieties. Using the technology of doubled haploids, within one or two generations, it is possible to obtain 
aligned homozygous lines, which can both help speed up the breeding process and study several scientific and prac-
tical issues. Another promising tool for developing lines and samples with specified traits within several generations 
is genome editing (engineering) using various nuclease-based engineering complexes. The CRISPR/Cas9 genome 
editing technology, which came into use ten years ago, allows solving a wide variety of problems in plant functional 
genomics, including engineering resistance to biotic and abiotic stresses, improving productivity and product quality. 
The technology is better than the most known methods for improving varieties for the traits which have mono- or poly-
genic control, since it allows changing several genes simultaneously, which is important for polyploid species. An in-
tegral part of plant genome editing, as well as haploidogenesis technologies, is cell and tissue culture in vitro, which 
gives possibility for their combination. The combination of technologies allows producing homozygous plants with new 
gene-specific mutations, which improves genetic diversity and accelerates the selection of linear material with new 
economically valuable traits. The current review has summarized the experience of combining haploidy and genome 
editing methods in spiked grains of the Triticeae family. In addition to analyzing the current state, there have been 
considered the prospects for further development of technologies for obtaining haploids of wheat, barley, triticale, and 
rye with an edited genome.

Keywords: wheat, barley, oats, triticale, genome editing (engineering), CRISPR/Cas (clustered regularly 
interspaced short palindromic repeats/CRISPR-associated protein), TALEN (transcription activator-like effector 
nucleases), ZFN (Zinc-finger nucleases), dihaploids.

Введение. Развитие гаплоидных биотех-
нологий в конце XX века оказало серьезное 
влияние на генетические исследования, на-
правленные на совершенствование сортимен-
та с.-х. культур, в том числе колосовых злаков, 
относящихся к семейству Triticeae. Индукция 
гаплоидных растений пшеницы, ячменя, ржи 
и тритикале в культуре клеток и тканей in vitro 
с последующим удвоением хромосом позволя-
ет получить элитные линии, которые обладают 
низким генетическим расщеплением и устой-
чиво сохраняют признаки родительских форм. 
Внедрение технологии массового получения 
гаплоидных растений способствовало сокра-
щению срока создания современных высо-
копродуктивных сортов. Они позволили пре-
одолеть одно из «узких мест» традиционной 
селекции, а именно: необходимость выращи-
вания большого числа гибридных поколений 
для получения гомозиготных форм. За сравни-
тельно короткий срок стало возможным выяв-
ление константных гибридов первого поколе-
ния с целевой комбинацией генов. Увеличилась 
точность и эффективность отбора, при этом 
уменьшился объем анализируемой популяции. 

В настоящее время существует два основ-
ных способа получения гаплоидных растений 
семейства Triticeae: андрогенез (андроклиния) 
и отдаленная гибридизация (Калинина и др., 
2020). Андроклинные гаплоиды получают пу-
тем культивирования in vitro изолированных 

пыльников или незрелых микроспор на специ-
ализированных питательных средах, призван-
ных инициировать из гаметных клеток эм-
бриоподобные структуры. Образовавшиеся 
андроклинные эмбриоиды в дальнейшем сти-
мулируют к развитию в гаплоидные растения, 
которые благодаря спонтанному или чаще ис-
кусственному удвоению хромосом способны 
развиться в фертильные удвоенные гаплоид-
ные растения, часто называемые в литературе 
дигаплоидами (DH). 

Метод отдаленной гибридизации пред-
полагает опыление пыльцой чужеродного 
вида-опылителя, зачастую называемого га-
плопродюсером. Благодаря проявлению по-
стгамной несовместимости происходит се-
лективная элиминация хромосом опылителя. 
При этом в результате воздействия эндогенных 
фитогормонов после опыления формируется 
гаплоидный зародыш. Несмотря на то что га-
плоидные зародыши нежизнеспособны из-за 
отсутствия эндосперма, при своевременном 
изолировании и дальнейшем культивирова-
нии на питательных средах in vitro (в литерату-
ре такой подход часто называют embryo rescue) 
они могут регенерировать полноценные га-
плоидные растения. 

Каждый из описанных способов имеет свои 
преимущества и недостатки. Тем не менее 
успешное внедрение гаплоидных биотехно-
логий в селекционную практику уже привело 
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к появлению в различных странах мира новых 
высокопродуктивных сортов, в первую оче-
редь пшеницы и ячменя (Hale et al., 2022). 

Постоянно растущие потребности чело-
вечества в обеспечении продовольствием, 
а также изменения климата и ухудшение эко-
логической ситуации обуславливают необ-
ходимость в новых разработках для ускоре-
ния селекции. К таким новым биотехнологиям 
можно отнести методы редактирования ДНК, 
обычно называемые редактированием гено-
ма, которые обрели широкое применение в ге-
нетике растений после появления технологии 
CRISPR/Cas9 (Tang et al., 2023). Редактирование 
генома растений достигается за счет разреза-
ния нитей ДНК нуклеазами различных типов, 
которые направляются к определенному ге-
ну-мишени гидовой (или направляющей) РНК 
(sgRNA), комплементарной последовательно-
сти гена-мишени. Для редактирования генома 
растений в настоящее время используют три 
класса нуклеаз – нуклеазы «цинковые пальцы» 
ZFN, эффекторные нуклеазы, подобные акти-
ваторам транскрипции TALEN, и эндонуклеа-
зы Cas, ассоциированные с короткими палин-
дромными повторами (CRISPR) (Злобин и др., 
2017; Gaj et  al., 2016). Цинково-пальцевые ну-
клеазы (ZFN) представляют собой тип белка, 
состоящего из белкового домена, обеспечива-
ющего связывание с ДНК, и домена нуклеазы 
для разрезания ДНК. Подобно ZFN, TALEN так-
же используются для создания двуцепочечных 
разрывов в ДНК с целью коррекции генетиче-
ской информации. В свою очередь, CRISPR/Cas 
предоставляет собой систему редактирования 
генома, состоящую из Cas-белка, который свя-
зывается с ДНК, и гидовой РНК, направляющей 
Cas-белок к участку генома для изменений. 
На данный момент наибольшее распростране-
ние получила технология CRISPR/Cas9, которую 
можно успешно использовать как для модель-
ных видов, так и для важнейших с.-х. культур 
(Tang et al., 2023). Несмотря на то что техноло-
гии редактирования генома используются ге-
нетиками и биотехнологами всего 10 лет, уже 
достигнуты большие методологические и прак-
тические успехи ее применения, в том числе 
для зерновых культур, чему посвящено боль-
шое число экспериментальных и обзорных ра-
бот последних лет (Ahmar et al., 2023). 

Технологии редактирования генома расте-
ний постоянно совершенствуются. В настоящее 
время они позволяют вносить точечные мута-
ции (делеции, или вставки, одного или несколь-
ких нуклеотидов), протяженные делеции (от 
десятков до сотен нуклеотидов), замену одного 
типа нуклеотида на другой (T → С, A → G и т.п.), 
замену определенной нуклеотидной последо-
вательности на другую. Технологии редактиро-
вания генома успешно применяются для вне-
сения целевых мутаций в один ген или сразу 
в несколько генов (гомологичных или него-
мологичных), которые могут присутствовать 
как на одной, так и на нескольких хромосомах, 
в том числе у растений с полиплоидным гено-

мом. Последний аспект важен для зерновых 
колосовых злаков, среди которых пшеница 
и тритикале являются полиплоидными видами 
со сложной организацией генома. Важно отме-
тить, что геномное редактирование изменяет 
только целевые генетические последователь-
ности и не затрагивает остальную генетиче-
скую информацию. 

Тем не менее, как и любая развивающая 
технология, она имеет ряд недостатков. Один 
из них заключается в том, что для получения 
растений с отредактированным геномом ис-
пользуются методы генетической инженерии 
и трансгенеза растений. Подавляющее боль-
шинство первичных растений, полученных 
с помощью технологий редактирования ге-
нома, представляют собой трансгенные орга-
низмы и не могут быть вовлечены напрямую 
в селекционный процесс (Мирошниченко и др., 
2019). Другая проблема заключается в том, 
что в результате геномного редактирования 
чаще всего происходит индукция моноаллель-
ных мутаций. При этом получить мутантное 
растение, в котором успешно инициировано 
редактирование сразу во всех аллелях, доста-
точно проблематично, особенно если это ка-
сается полиплоидных видов. Даже если удает-
ся индуцировать биаллельные мутации, когда 
каждая аллель становится отредактированной, 
но несет отличающиеся мутации, в последую-
щем поколении происходит расщепление, ко-
торое может не дать ожидаемого эффекта. 

В этой связи сочетание геномного редакти-
рования с технологией гаплоидогенеза может 
в первую очередь преодолеть проблему гете-
розиготности растений с отредактированным 
геномом. Более того, как показывают некото-
рые пилотные исследования, подключение ме-
тодов гаплоидогенеза позволит в некоторых 
случаях избежать трансгенеза, поскольку ком-
поненты геномного редактирования достав-
ляются в клетки транзиентно, то есть без ста-
бильной вставки в геном растений. Настоящий 
обзор сфокусирован на экспериментальных 
достижениях, появившихся в научной печати 
в последние годы и посвященных сочетанию 
двух указанных биотехнологий с целью полу-
чения мутантных растений – колосовых злаков, 
в первую очередь ячменя и пшеницы. Кроме 
того, в обзоре обсуждаются перспективы со-
вместного применения технологий геномно-
го редактирования и гаплоидогенеза для зла-
ков семейства Triticeae, играющих важную роль 
в растениеводстве России. 

Ячмень. Среди злаков семейства Triticeae 
ячмень – первая культура, для которой по-
казана возможность успешного сочетания 
технологий гаплоидогенеза и геномного ре-
дактирования. В 2014 г. группа исследовате-
лей из Института генетики растений и иссле-
дований культурных растений им. Лейбница 
(г. Гатерслебен, Германия) показала принципи-
альную возможность редактирования гапло-
идного генома ячменя с помощью экспрессии 
TALEN нуклеаз в клетках, полученных в куль-
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туре микроспор (Gurushidze et al., 2014). В экс-
периментах использовали трансгенные линии 
озимого ячменя 'Igri', содержащие функцио-
нальную копию гена зеленого флуоресцентно-
го белка GFP. Для нокаута этого гена с помощью 
агробактериальной трансформации в эм-
бриогенную пыльцу трансгенного ячменя пе-
реносили вектор для экспрессии двух GFP 
специфичных комплексов TALEN. Благодаря 
гаплоидному характеру клеток-мишеней те 
клетки, в которых произошла нокаутирующая 
мутация, можно было легко выявить по отсут-
ствию характерной флуоресценции. Из таких 
клеток авторы успешно регенерировали пер-
вичные гаплоидные мутантные растения, ко-
торые после дублирования генома колхици-
ном сформировали полноценные фертильные 
гомозиготные дигаплоиды. При этом 22 % ди-
гаплоидных растений несли целевые делеции 
длиной от 4 до 36  нуклеотидов, позволившие 
«выключить» ген GFP (Gurushidze et al., 2014). 
В дальнейшем, чтобы повысить эффектив-
ность мутагенеза, исследователи модифици-
ровали свой протокол. Изменения состояли 
в том, что отдельные блоки TALEN с помощью 
агробактерий переносили в гаплоидные клет-
ки ячменя, чтобы регенерировать гомозигот-
ные дигаплоидные трансгенные линии, каждая 
из которых несет только одну единицу из пары 
TALEN (Gurushidze et al., 2017). Дальнейшее 
скрещивание трансгенных растений приво-
дило к объединению обеих единиц TALEN, 
что вызывало их активацию во время ранних 
этапов зиготического эмбриогенеза. Благодаря 
чему эффективность сайт-направленного му-
тагенеза у гибридных растений достигается 
62,5–100 %. Протоколы не нашли дальнейше-
го развития, поскольку на смену громоздким 
TALEN комплексам пришла менее громоздкая 
и более эффективная технология редактирова-
ния CRISPR/Cas9, которая сейчас стала домини-
рующей в работах по геномному редактирова-
нию растений. 

В 2020 г. группа исследователей из несколь-
ких университетов Австралии предложила 
свой протокол геномного редактирования яч-
меня, сочетающий CRISPR/Cas9 подход и га-
плоидию, основанную на культуре пыльников 
(Han et al., 2021). Протокол был протестирован 
на модельном сорте ‘Golden Promise’ и четырех 
австралийских сортах ячменя, которые отлича-
лись фенологией, эффективностью индукции 
эмбриогенного каллуса и способностью к реге-
нерации не альбиносных растений. Каллус, ин-
дуцированный из культивируемых пыльников 
с помощью агробактерий, трансформирова-
ли векторами, несущими последовательности 
нуклеазы Cas9 и различные sgRNA. Протокол, 
предложенный авторами, позволяет получать 
полноценные дигаплоиды через 35 недель 
после посева F1 семян. При этом выход рас-
тений, несущих целевые мутации, составляет 
в среднем 53 %, колеблясь от 35 до 75 % у от-
дельных сортов в зависимости от гена-мишени 
(Han et al., 2021). 

Предыдущие сообщения представляют со-
бой по большей части методологические ис-
следования, в которых авторы пытались раз-
личными способами увеличить эффективность 
разрабатываемых протоколов на «модельных» 
генах. Тогда как в работах Hoffie et al. (2021) 
культуру изолированных микроспор комби-
нировали с технологией геномного редакти-
рования CRISPR/Cas9 для получения вирусо-
усточивых растений ячменя. Так, в результате 
нокаута одного из генов семейства факторов 
инициации трансляции HvEIF4E были получены 
дигаплоидные растения ячменя ‘Igri’, семенное 
потомство которых неизменно оказывалось го-
мозиготным и полностью устойчивым к меха-
нической инокуляции вирусом BaMMV (Barley 
mild mosaic virus), который в неблагоприятные 
годы может поражать до 50 % посевов озимо-
го ячменя в зонах умеренного климата. К сожа-
лению, «выключение» HvEIF4E, вовлеченного 
в различные процессы роста и развития рас-
тений, негативно сказалось на продуктивности 
ячменя, в результате чего сократилось число 
зерен в колосе и уменьшилась урожайность. 
В перспективе этот недостаток можно преодо-
леть. В недавней публикации та же группа ис-
следователей использовала в качестве мишени 
для геномного редактирования ген PDIL5-1, по-
теря функциональности которого обуславлива-
ет устойчивость диких видов ячменя к различ-
ным вирусам (Hoffie et al., 2023). Это позволило 
достичь стабильной устойчивости к BaMMV 
у двух культурных сортов ячменя. При этом ре-
дактирование гена PDIL5-1 (нокаут через сдвиг 
рамки считывания) не сказалось отрицательно 
на росте и урожайности растений как в услови-
ях теплицы, так и в условиях поля. 

Пшеница. Первое сообщение об успеш-
ном комбинировании гаплоидии пшеницы 
и направленного мутагенеза с использованием 
систем геномного редактирования появилось 
в 2018 году. В исследовании Bhowmik (Bhowmik 
et al., 2018) была представлена система индук-
ции генетических модификаций в генах TaLox2 
и TaUbiL1 с помощью трансфекции микроспор 
пшеницы векторами, кодирующими компонен-
ты CRISPR/Cas9. Исследования концентриро-
вались на оптимизации условий трансфекции 
ДНК в гаплоидные клетки методом электропо-
рации, поэтому о регенерации полноценных 
гаплоидных растений не сообщалось. В по-
следующей публикации авторы утверждали, 
что мутантные клетки дали начало полноцен-
ным гаплоидным растениям, однако докумен-
тальных подтверждений представлено не было 
(Bhowmik and Islam, 2020). 

В конце 2019 г. американо-канадская груп-
па исследователей представила совместную 
разработку биотехнологических компаний 
DowDuPont и Agri-Food Canada по редактиро-
ванию генома мягкой пшеницы путем достав-
ки ZEN нуклеаз в культивируемые микроспо-
ры (Bilichak et al., 2020). В качестве мишени был 
выбран ген IPK1, продукт которого запускает 
последний этап биосинтеза фитиевой кисло-



Зерновое хозяйство России. Т. 16, № 3. 202422

ты, снижение содержания которой увеличива-
ет накопление железа и цинка в зернах. Чтобы 
избежать трансгенеза, ZEN-опосредованная 
система редактирования была сконструирова-
на в виде пептидного комплекса, способного 
проникать в клетки в результате трансфекции. 
Авторы успешно подтвердили изменения в це-
левом локусе IPK1 как при трансфекции микро-
спор, так и клеток эмбрионоподобных структур, 
сформировавшихся из микроспор. Любопытно, 
что ZFN-IPK1 комплекс создавался для внесе-
ния мутаций в высоко консервативную область 
обоих гомеологов в субгеномах A и B. Однако 
сайт-специфичные изменения обнаружива-
лись преимущественно в IPK1 последователь-
ности субгенома A. Как и в исследовании пре-
дыдущих авторов, регенерация полноценных 
гаплоидных растений представлена не была. 
Низкая эффективность и определенные слож-
ности при конструировании ZEN-содержащих 
пептидных комплексов делают этот метод ма-
лоперспективным. 

Одним из распространенных и эффектив-
ных способов получения гаплоидных растений 
пшеницы является опыление пыльцой кукуру-
зы, которая выступает в качестве гаплопродю-
сера. В 2019 г. исследовательская группа ком-
пании Syngenta (США) опубликовала работу 
о получении линии-индуктора кукурузы, кото-
рую можно использовать для получения дига-
плоидов различных видов растений одновре-
менно с редактированием их генома (Kelliher 
et al., 2019). Несмотря на то, что главная зада-
ча исследований заключалась в разработке 
технологии прямого редактирования элитных 
инбредных линий кукурузы путем скрещива-
ния с линией-индуктором, в пыльце которой 
присутствовали компоненты редактирующего 
комплекса CRISPR/Cas9, авторы также показа-
ли возможность ее применения для опыления 
пшеницы и индукции мутаций в геноме обра-
зовавшихся гаплоидных зародышей. Для это-
го линию-индуктор кукурузы (NP2222) транс-
формировали векторами, экспрессирующими 
Cas9 и гидовую РНК, нацеленную на гомеологи 
TaGT1-4A, TaGT1-4B и TaGT1-4D пшеницы, кото-
рые являются ортологами GRASSY TILLER1 генов 
кукурузы. После опыления пыльцой трансген-
ной кукурузы двух сортов пшеницы среди 
298 гаплоидных растений два гаплоида одно-
го из сортов содержали мутации в TaGT1-4B 
гене. Несмотря на низкую эффективность 
(0,7 %), мутантные гаплоидные растения пше-
ницы не содержали чужеродных последова-
тельностей Cas9 и sgRNA, так как в результа-
те аберрантного репродуктивного процесса 
в развивающемся зародыше остается только 
гаплоидный набор хромосом материнского ро-
дителя. В надежде повысить эффективность 
выхода гаплоидных растений мягкой пшени-
цы с отредактированным геномом были соз-
даны новые трансгенные растения кукурузы, 
в которых для увеличения активности Cas9 ис-
пользовали промоторы генов BETA EXPANSINs 
и PROFILIN3, обладающих повышенной экс-

прессией в кукурузной пыльце. Использование 
prPROFILIN3:Cas9 кассеты экспрессии позволи-
ло несколько увеличить выход мутантных га-
плоидных растений пшеницы мягкой пшеницы 
AC Nanda до 1,8%, тогда как опыление цветков 
одной из ЦМС линий пшеницы не дало положи-
тельного результата (Kelliher et al., 2019). 

Спустя короткое время методология со-
вместного применения сайт-направленного 
мутагенеза и индукции гаплоидов получила 
значительное развитие в работе Budhagatapalli 
и др. (Budhagatapalli et al., 2020). Используя 
систему CRISPR/Cas9 для внесения мутаций 
в гены TaBRI1 и TaSD1, контролирующих высо-
ту растений, исследователи достигли более эф-
фективного редактирования генов при фор-
мировании гаплоидных зародышей. Авторы 
идентифицировали 15 независимых мутантных 
гаплоидных растений у шести генотипов пше-
ницы, включая три яровых и один озимый сорта 
гексаплоидной мягкой пшеницы, а также двух 
генотипов тетраплоидной твердой пшеницы. 
Эффективность формирования мутантных га-
плоидов в среднем составила 8,6 %, колеблясь 
от 3,6  до 50 % у различных генотипов. При этом 
сорта твердой пшеницы проявляли более низ-
кую эффективность. Поскольку гены-мишени 
BRI1 and SD1 достаточно консервативны, мута-
ции были успешно индуцированы во всех трех 
гомеологах (A, B, D). Однако нокаутировать все 
гомеологи одновременно в одном растении 
не удалось. По мнению авторов, это может быть 
следствием того, что полная потеря функцио-
нальности BRI1 and SD1 не позволяет развиться 
гаплоидным зародышам, поскольку гомозигот-
ные M2 поколения дигаплоидных мутантов, не-
сущие мутации в одном гомеологе, демонстри-
ровали снижение высоты растений и длины 
колоса (Budhagatapalli et al., 2020). В целом раз-
работанный методологический подход снизил 
генотипическую зависимость при получении 
гаплоидных растений, показал возможность 
создания ряда новых мутаций с использовани-
ем всего лишь одного Сas9/gRNA-трансгенного 
растения (опылителя) кукурузы. При этом дига-
плоидные растения и их гомозиготное потом-
ство M1–М2 не содержали чужеродную Т-ДНК.

Недавняя работа группы североамерикан-
ских исследователей показала, что эффектив-
ность выхода мутантных гаплоидных растений 
в системах гибридизации T.aestivum x Z.mays 
может меняться в зависимости от выбора 
промотора для экспрессии Сas9/gRNA кассет 
в растениях кукурузы (Karmacharya et al., 2023). 
Для достижения высокой эффективности ре-
дактирования генов применение промотора 
U3 пшеницы (TaU3p) для управления экспрес-
сией гидовых РНК оказалось лучшим выбором 
в сравнении с промотором U3 риса, похожим 
по действию. В работе также продемонстриро-
вана возможность одновременного выключе-
ния двух локусов TaHRC-R и TaHRC-S восприим-
чивости пшеницы к болезням. При включении 
в кассету экспрессии гидовых РНК, направлен-
ных на сайт-специфическую модификацию каж-
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дого из локусов, эффективность выхода двой-
ных мутантных дигаплоидов составила 7,7 %. 
При этом эффективность мутагенеза по отдель-
ным локусам достигла 27–33 %. При исполь-
зовании системы гибридизации T.aestivum  x  
Z.mays авторы также продемонстрировали вы-
сокую эффективность мутагенеза гена Tsn1, из-
вестного своим участием в обеспечении устой-
чивости пшеницы к различным фитопатогенам. 
Выход мутантных гаплоидов составил 15–18 %. 
Несмотря на то что в исследовании не пред-
ставлены результаты устойчивости к фитопа-
тогенам, авторы надеются ее продемонстри-
ровать в поколениях дигаплоидных мутантов, 
поскольку устойчивые генотипы и линии пше-
ницы, нокаутные по этим генам, уже обнаруже-
ны у некоторых сортов и используются в селек-
ции (Karmacharya et al., 2023). 

Другие представители Triticeae. Среди 
представителей семейства Triticeae рожь 
(Secale) и тритикале (× Triticosecale) имеют не-
маловажное значение в с.-х. производстве 
России и многих других стран. Тем не менее 
в отличие от ячменя и пшеницы, у которых со-
вокупное число работ по редактированию раз-
личных целевых генов приближается к первой 
сотне, первое сообщение об успешном редак-
тировании генов тритикале появилось лишь 
в 2024 г. (Miroshnichenko et al., 2024). Для ржи 
до сих пор нет ни одного сообщения об успеш-
ном применении какой-либо системы редак-
тирования. Причин этому несколько. Рожь 
является одним из непокорных злаков в куль-
туре клеток и тканей in vitro. Методы получе-
ния дигаплоидов в культуре пыльников сортов 
ржи описаны (Deimling and Flehinghaus-Roux, 
1997). Однако их эффективность значительно 
уступает в сравнении с ячменем и пшеницей. 
Тритикале, рукотворный ржано-пшеничный 
гибрид, в последние годы обгоняет по посев-
ным площадям рожь и приобретает все боль-
шую популярность в различных странах мира 
как кормовая, техническая и зерновая культу-
ра. У тритикале благодаря присутствию генома 
пшеницы эффективность гаплоидных техноло-
гий выше, чем у ржи. Принимая во внимание, 
что регенерация гаплоидных растений трити-
кале возможна как методом андрогенеза, так 
и в системах гибридизации «тритикале x куку-
руза» (Дьячук и др., 2022), эти подходы могут 
вскоре найти свое применение для редактиро-
вания генома тритикале.

Перспективы. Анализ литературных источ-
ников показывает, что сочетание технологий 
редактирования генома и гаплоидной техно-
логии находится в активной фазе становле-
ния для колосовых зерновых культур. Над этим 
работают как отдельные научные исследова-
тельские группы разных стран, так и крупные 
биотехнологические компании, вовлеченные 
в селекцию и семеноводство. Очевидные ме-
тодологические успехи уже просматривают-
ся у пшеницы, в первую очередь благодаря 
использованию систем гибридизации «пше-
ница x кукуруза», когда ген-мишень пшеницы 

редактируется комплексом CRISPR/Cas9, акти-
вированным в кукурузе. Такой подход позво-
ляет избежать генотипической зависимости, 
которая присутствует при геномном редакти-
ровании пшеницы, поскольку лишь ограни-
ченное число сортов подходит для генетиче-
ской трансформации. Однажды полученную  
линию-гаплопродюсер кукурузы можно мно-
гократно использовать. Главное, чтобы гены- 
мишени у редактируемых видов и сортов пше-
ницы были комплементарны последователь-
ности гидовой РНК, которая экспрессируется 
в линии-индукторе. Получаемые при этом га-
плоидные растения не содержат чужеродных 
вставок вследствие естественной элиминации 
хромосом опылителя, а дигаплоидизация пе-
реводит индуцированные мутации в гомози-
готное состояние. В совокупности все это от-
крывает возможность прямого вовлечения 
дигаплоидных линий, содержащих отредакти-
рованные гены, непосредственно в селекци-
онный процесс. В силу накопленного за про-
шедшее десятилетие опыта редактирования 
и наличия достаточно большого числа пер-
спективных генов-кандидатов (Кулуев и др., 
2022; Ухатова и др., 2023; Ahmar et al., 2023) 
следует ожидать быстрого развития этого на-
правления для пшеницы. Учитывая, что гаплои-
дию на основе гибридизации кукурузой можно 
адаптировать для различных сортов тритика-
ле, просматриваются перспективы использо-
вания аналогичного подхода для редактирова-
ния генома тритикале. 

Использование гаплоиндукуции на основе 
различных подходов андрогенеза в сочетании 
с геномным редактированием имеет перспек-
тивы дальнейшего развития, особенно для яч-
меня и ржи. Для этих злаков использование сис-
тем на основе различных гаплопродюсеров, 
например, «Secale x Z.mays» или «H. vulgare x  
H. bulbosum», значительно менее технологич-
но и уступает в эффективности получения га-
плоидов системам на основе культуры пыльни-
ков и микроспор. Технология редактирования 
геномов растений совершенствуются быстро. 
Одним из перспективных вариантов может 
рассматриваться транзиентное внесение ком-
понентов геномного редактирования в виде 
комплексов РНК или белок-РНК в эмбриоген-
ные гаплоидные клетки. Комплексы белок-РНК, 
часто называемые в литературе рибонукле-
опротеидными (РНП), уже успешно примене-
ны для геномного редактирования пшеницы, 
риса и кукурузы, не требующего трансгенных 
вставок (Tang et al., 2023; Мирошниченко и др., 
2019). Такие комплексы обычно транзиентно 
доставляются в клетки культуры пыльников 
и микроспор с помощью метода биобаллисти-
ки. Этот метод уже более 40 лет используется 
для получения трансгенных растений зерно-
вых культур. Описаны протоколы биобалли-
стической доставки ДНК и плазмид в клетки 
и ткани культуры пыльников и микроспор 
ряда колосовых видов злаков с последующей 
регенераций трансгенных гаплоидных расте-
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ний (Ohnoutková and Vlčko, 2020; Massiah et al., 
2001). В ближайшее время можно ожидать 
адаптации этих протоколов для редактирова-
ния геномов ячменя, пшеницы и, возможно, 
тритикале и ржи, с помощью РНП комплексов, 

которые будут транзиентно доставляться в га-
плоидные эмбриогенные клетки или каллусы, 
из которых в дальнейшем удастся получить не-
трансгенные гаплодные растения с новыми му-
тациями.
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