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Abstract: The introduction of alleles of improved fiber quality from Gossypium barbadense L. into varieties of widely cultivated 
cotton Gossypium hirsutum L. requires interspecific introgression, which involves the use of lines with the substitution of individual 
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Аннотация: Внесение аллелей улучшенного качества волокна от Gossypium barbadense L. в сорта широко культивируемого 
хлопчатника Gossypium hirsutum L. требует межвидовой интрогрессии, что предполагает использование линий с замещением 
отдельных хромосом. В данной работе при создании таких линий обнаружена тенденция снижения скрещиваемости, а также 
завязываемости и всхожести гибридных семян с увеличением числа беккроссов, выяснение причин которой представляет зна-
чительный интерес. При изучении скрещиваемости 12 моносомных и одной монотелосомной линий хлопчатника G. hirsutum 
с анеуплоидными гибридами BC1F1 выявлены различия в скрещиваемости (от 7.14 до 100 %), причем в восьми вариантах на-
блюдалось увеличение в BC2F1 по сравнению с гибридами BC1F1, тогда как в пяти вариантах – уменьшение (до 7.14 %). У гибри-
дов BC3F1 определено значительное снижение скрещиваемости во всех вариантах (от 3.85 до 33.33 %), за исключением одной 
линии. В целом на протяжении четырех поколений зарегистрировано линейное снижение скрещиваемости в двух беккроссных 
вариантах (с линиями Мо17 и Тело21). Завязываемость гибридных семян также существенно различалась в BC2F1, где в девяти 
вариантах наблюдалось снижение числа семян (от 8.43 ± 2.16 до 64.35 ± 4.47 %), а в четырех – увеличение по сравнению с гибри-
дами BC1F1. Для гибридов BC3F1, наоборот, было характерно увеличение завязываемости семян в восьми вариантах, тогда как в 
трех – значительное снижение (от 7.14 ± 3.97 до 41.46 ± 7.69 %). Чередование высоких и низких показателей скрещиваемости и 
завязываемости семян объяснялось межвидовыми особенностями, специфичностью нехваток и генетической обусловленно-
стью такого снижения у исходных моносомиков. Выявлено снижение всхожести беккроссных семян BC2F1 в шести вариантах 
скрещиваний (от 30.00 до 87.71 %), тогда как в семи других вариантах – увеличение по сравнению с гибридами BC1F1. Гибриды 
BC3F1 характеризовались снижением всхожести семян в пяти вариантах (от 44.00 до 82.35 %) и увеличением – в шести. Снижение 
всхожести происходило из-за низкого прорастания семян с нуллисомией по сравнению с дисомными сибсами, что приводило 
к задержке общих темпов всхожести. Показана перспективность изучения беккроссных семей с достаточным числом гибридов 
и высокой всхожестью семян для выявления моносомных генотипов с чужеродным замещением хромосом вида G. barbadense 
в процессе дальнейшего беккроссирования.
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c беккроссными гибридами BC1F1 и BC2F1 
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chromosomes. In this work, when creating such lines, a tendency was found to reduce the crossing, as well as the setting and 
germination of hybrid seeds with an increase in the number of backcrosses, the elucidation of the reasons for which is of great interest 
for research. A study of the crossing of 12 monosomic and one monotelosomal line of cotton G. hirsutum with aneuploid BC1F1 hybrids 
found differences in crossability (from 7.14 to 100 %), with eight variants showing an increase in BC2F1 compared to BC1F1 hybrids, 
while in five variants – a decrease (up to 7.14 %). In BC3F1 hybrids, a significant decrease in crossability was observed in all variants 
(from 3.85 to 33.33 %), except for one line. In general, over the course of four generations, there was a linear decrease in crossing in two 
backcross variants (with lines Mo17 and Telo21). The setting of hybrid seeds also differed significantly in BC2F1, where in nine variants 
there was a decrease in the number of seeds (from 8.43 ± 2.16 to 64.35 ± 4.47 %), and in four variants an increase compared to BC1F1 
hybrids. In BC3F1 hybrids, on the contrary, an increase in seed setting was observed in eight variants, while in three variants there was 
a significant decrease (from 7.14 ± 3.97 to 41.46 ± 7.69 %). The alternation of high and low rates of crossing and setting was explained 
by interspecies features, the specificity of deficiencies, and the genetic conditionality of such a decrease in the original monosomics. 
The study of the germination of backcross seeds BC2F1 revealed its decrease in six variants of crosses (from 30.00 to 87.71 %), while 
in seven other variants it increased compared to BC1F1 hybrids. Hybrids BC3F1 were characterized by a decrease in seed germination 
in five variants (from 44.00 to 82.35 %) and an increase in six. The decrease in germination was due to the low germination of seeds 
with nullisomy compared to disomic siblings, which led to a delay in the overall germination rate. The study of backcross families with 
a sufficient number of hybrids and high seed germination is shown to be promising in order to identify monosomic genotypes with 
foreign substitution of G. barbadense chromosomes during further backcrossing.
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Введение
Растения хлопчатника вида Gossypium barbadense L. (2n = 52, 
геномная формула 2(AD)2) имеют высокое качество волокна, 
но характеризуются более низкой урожайностью в сравне-
нии с сортами вида Gossypium hirsutum L. (2n = 52, геномная 
формула 2(AD)1), поэтому селекционеры давно стремятся к 
объединению лучших признаков этих видов хлопчатника, 
однако на сегодняшний день не добились нужного резуль-
тата. Хотя гибриды между этими видами получаются легко 
и в значительной степени фертильны, в потомстве отме-
чены бесплодие, цитологические нарушения, отклонения 
при расщеплении, ограниченная рекомбинация и плохие 
агрономические качества (Beasley, Brown, 1942; Reinisch et 
al., 1994). В связи с этим внесение аллелей, контролирующих 
признак «качество волокна», от вида G. barbadense в ком-
мерческие сорта культивируемого хлопчатника G. hirsutum 
путем межвидовой интрогрессии генетического материала 
с помощью линий с замещением отдельных хромосом или 
их плечей востребовано в селекционных программах. У та-
ких линий отдельные хромосомы или плечи хромосом вида 
G. hirsutum заменяются гомеологичной чужеродной хро-
мосомой или фрагментом хромосомы вида G. barbadense  
(Saha et al., 2006b, 2010; Jenkins et al., 2007). Сравнение заме-
щенных линий (CS-B) с рекуррентным родителем по различ-
ным признакам позволило определить генетические эффек-
ты замещений хромосом (Saha et al., 2004), выявить влияние 
аллелей, контролирующих важные QTL (Saha et al., 2006b), 
охарактеризовать признаки волокна (Saha et al., 2008), из-
учить потомков от диаллельных скрещиваний шести заме-
щенных линий между собой по признакам волокна (Saha et 
al., 2010), проанализировать двойные гетерозиготные ком-
бинации (CS-В × CS-В) в сравнении с другими комбинациями 
(CS-В × ТМ-1) (Saha et al., 2011), а также использовать взаимо-
действия между линиями для выявления и количественного 
определения частичного диаллельного сопряжения (Saha et 
al., 2013a).

К настоящему времени в США получены неполные серии 
замещенных линий хлопчатника с применением трех тетра-
плоидных видов: G. barbadense (Stelly et al., 2005), Gossypium 
tomentosum Nutt. ex Seem. (Saha et al., 2006b) и Gossypium 
mustelinum Miers ex Watt. (Saha et al., 2013b). Эти линии по-
зволили определить влияние отдельных хромосом на про-
явление различных признаков. В частности, изучен вклад 
хромосом 1, 4 и 18 тетраплоидных видов G. hirsutum, G. 
barbadense и G. tomentosum в урожайность и качество во-
локна (Jenkins et al., 2017). В других случаях выяснено вли-
яние на процентное содержание белка и масла в семенах 
хлопчатника трех специфических хромосом или сегментов 
хромосом из разнообразного генетического фона, включая 
G. barbadense, G. tomentosum и G. mustelinum (Saha et al., 2020). 

Однако широкое использование этих линий в генетиче-
ских исследованиях затруднено, так как результаты молеку-
лярно-генетических исследований не подтвердили замеще-
ние хромосом у нескольких линий (Gutiérrez et al., 2009; Saha 
et al., 2015; Ulloa et al., 2016; Fang et al., 2023). По-видимому, 
причины такого отсутствия необходимо искать в особенно-
стях поведения донорных хромосом при получении данных 
линий. В процессе создания замещенных линий хлопчатни-
ка не изучены особенности скрещиваемости, завязываемо-
сти и всхожести гибридных семян, а также не проанализи-
ровано поведение хромосом вида G. barbadense в мейозе 
у беккроссных гибридов. Тем не менее при исследовании 
таких гибридов нами обнаружены генетические различия 
между моносомиками BC2F1 и BC3F1 по профилю хромо-
сомо-специфичных микросателлитных SSR-маркеров, ко-
торые указывали на присутствие замещений только по от-
дельным хромосомам генома, тогда как в других вариантах 
выявлено отсутствие замещения по другим хромосомам у 
беккроссных гибридов (Санамьян и др., 2023, в печати). Это 
косвенно указывало на особенности поведения хромосом 
вида G. barbadense в генотипической среде моносомных ли-
ний вида G. hirsutum в процессе беккроссирования, которые 
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невозможно было зарегистрировать на стадии метафазы  
I мейоза.

В Национальном университете Узбекистана имени Мир-
зо Улугбека создана новая коллекция моносомных и моно-
телосомных линий хлопчатника (Sanamyan et al., 2014), на 
основе которых начато создание линий с замещением от-
дельных хромосом (Санамьян и др., 2016). Получение таких 
линий включает гибридизацию анеуплоидных линий с до-
норной линией Pima 3-79 вида G. barbadensе, выявление 
моносомных межвидовых гибридов F1 и пятикратное бек-
кроссирование гибридов в качестве мужского родителя с 
рекуррентными анеуплоидными линиями с последующим 
самоопылением дисомных растений в потомстве BC5F1 и, 
как следствие, получением новых линий с замещением 
специфических пар хромосом, которые имели моносомию у 
исходных моносомных линий хлопчатника G. hirsutum.

Ранее нами представлены результаты анализа скрещива-
емости и завязываемости гибридных семян F1 и F1BC1, полу-
ченных от скрещивания анеуплоидных линий хлопчатника 
G. hirsutum с линией Pima 3-79 вида G. barbadense, а также с 
гибридами F1 (Sanamyan et al., 2022). Обнаружена тенденция 
снижения скрещиваемости, завязываемости и всхожести ги-
бридных беккроссных семян в ряду последующих беккросс-
ных поколений. Таким образом, выяснение причин данного 
явления играет значимую роль в успешности создания но-
вых линий. Уменьшение числа гибридных растений в бек-
кроссных потомствах приводило к отсутствию воспроиз-
водства моносомного состояния в некоторых беккроссных 
семьях. Определение генетических различий по профилю 
хромосомо-специфичных микросателлитных SSR-маркеров 
между беккроссными моносомиками BC2F1и BC3F1 и элими-
нация донорной хромосомы G. barbadense L. у некоторых из 
них (Санамьян и др., в печати) указывали на необходимость 
использования в таких исследованиях беккроссных семей с 
достаточным числом гибридов для того, чтобы существова-
ла возможность успешного воспроизводства моносомного 
состояния и выявления моносомных генотипов с замещени-
ем отдельных хромосом в беккроссных потомствах.

Цель данной работы заключалась в получении и изу-
чении беккроссных гибридов BC2F1 и BC3F1 с чужеродным 
замещением хромосом, созданных от беккроссных скрещи-
ваний оригинальных моносомных линий хлопчатника цито-
генетической коллекции Узбекистана, с анеуплоидными 
беккроссными гибридами BC1F1 и BC2F1 соответственно.  
В настоящей статье приведены результаты изучения осо-
бенностей беккроссирования моносомных линий хлопчат-
ника G. hirsutum с анеуплоидными беккроссными гибрида-
ми BC1F1 и BC2F1. В данной работе изучена скрещиваемость 
моносомных линий с анеуплоидными беккроссными гибри-
дами BC1F1 и BC2F1, а также проанализированы завязывае-
мость и всхожесть гибридных семян у BC2F1 и BC3F1. 

Материалы и методы
Растительный материал 
Моносомные и монотелосомные линии цитогенетической 
коллекции хлопчатника Узбекистана созданы на основе вы-
сокоинбредной линии Л-458, полученной в результате мно-
голетнего самоопыления (F20) с применением сорта 108-Ф. 

Для создания цитогенетической коллекции использованы 
различные методы облучения семян и пыльцы, а также потом-
ство растений с транслокациями и десинапсисом (Санамьян, 
2020). Описанные в работе линии цитогенетической коллек-
ции хлопчатника Национального университета Узбекистана 
имени Мирзо Улугбека (Ташкент) представлены в таблице. 

Линия Pima 3-79 вида G. barbadense не чувствительна к 
фотопериоду и высоко гомозиготна, так как происходит от 
дигаплоида (Endrizzi et al., 1985). Эта линия широко исполь-
зована в качестве родителя в генетических и геномных ис-
следованиях (Hulse-Kemp et al., 2015), а также в роли родите-
ля-донора замещенной хромосомы (CS) или отдельных плеч 
хромосом от вида G. barbadense в данном исследовании. Для 
получения анеуплоидных беккроссных гибридов ВС2F1 ори-
гинальные моносомные и монотелосомные линии беккрос-
сировали с моносомными и монотелосомными гибридами 
BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79)) или BC1F1 (Telo × F1(Telo × 
× Pima 3-79)). Сходно для получения беккроссных гибридов 
BC3F1 анеуплоидные линии скрещивали с беккроссными ги-
бридами BC2F1, у которых моносомия была по тем же хромо-
сомам, что и у исходных моносомиков G. hirsutum.

Все растения исходных линий и гибридов разных по-
колений круглогодично культивировали в теплице Нацио-
нального университета Узбекистана.

Скрещиваемость, завязываемость и всхожесть 
гибридных семян
Скрещиваемость моносомных линий G. hirsutum с анеу-
плоидными беккроссными гибридами BC1F1 и BC2F1 с чу-
жеродным замещением хромосом изучали путем подсчета 
процента количества полученных коробочек от числа про-
веденных скрещиваний. Аналогично оценивали завязывае-
мость гибридных семян ВС2F1 и BC3F1, полученных от скре-
щиваний, рассчитывая процент количества полноценных 
семян от общего числа созревших, незрелых семян и не-
оплодотворенных яйцеклеток в виде улюков. Всхожесть ги-
бридных семян BC2F1 и BC3F1 определяли подсчетом числа 
проросших семян от числа высеянных в процентах. 

Статистическую обработку полученных данных проводи-
ли методом определения ошибки выборочной средней по 
ранее описанной формуле (Доспехов, 1985).

Результаты
Особенности скрещиваемости, завязываемости  
и всхожести гибридных семян ВС2F1
Моносомные линии вида G. hirsutum цитогенетической 
коллекции хлопчатника Узбекистана скрещивали с бек-
кроссными моносомными растениями BC1F1 (Mo × F1 (Mo × 
× Pima 3-79)), у которых моносомия была по тем же хромосо-
мам, что и у исходных моносомиков G. hirsutum. В результате 
обнаружено, что часть гибридных комбинаций ВС2F1, полу-
ченных от скрещиваний восьми моносомных линий (Мо58, 
Мо59, Мо75, Мо34, Мо92, Мо27, Мо94, Мо48) с моносомией 
по хромосомам 4, 6, 7, 12 Аt-субгенома и 18 Dt-субгенома, 
характеризовались высоким процентом скрещиваемости, 
где в трех вариантах (с Мо58, Мо59, Мо94) из восьми вы-
шеуказанных наблюдалась 100 % скрещиваемость в срав-
нении с гибридами BC1F1 (рис. 1). Пять беккроссных вари-
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Моносомные и монотелосомные линии хлопчатника Gossypium hirsutum L. 
цитогенетической коллекции хлопчатника Узбекистана
Monosomic and monotelosomal lines of cotton Gossypium hirsutum L. of the cytogenetic collection of cotton in Uzbekistan

№ Нехватка хромосомы Размер унивалента Условное обозначение линии Линия

1 2 Крупный Mo16 Моносомная линия Мо16

2

4 Средний

Mo38 Моносомная линия Мо38

3 Мо58 Моносомная линия Мо58

4 Mo59 Моносомная линия Мо59

5 Мо60 Моносомная линия Мо60

6 Mo75 Моносомная линия Мо75

7
6 Крупный Мо34 Моносомная линия Мо34

8 Mо92 Моносомная линия Мо92

9 7 Средний Мо27 Моносомная линия Мо27

10 12 Крупный Mo94 Моносомная линия Мо94

11 18 Среднемелкий Mo48 Моносомная линия Мо48

12 22 Средний Mo17 Моносомная линия Мо17

13 Тело11 Гетероморфный бивалент Тело21 Монотелосомная линия Тело21

антов ВС2F1 выделялись уменьшением скрещиваемости, 
причем в четырех из них, полученных при гибридизации 
с моносомными линиями Мо16, Мо38 и Мо60 и Мо17 с от-
сутствием хромосом 2, 4 At-субгенома и 22 Dt-субгенома, от-
мечено существенное снижение скрещиваемости (до 13.33, 
7.14, 28.57 и 28.57 % соответственно) в сравнении с гибри-
дами BC1F1. Монотелосомная линия Тело21 с отсутствием 
плеча хромосомы 11 At-субгенома также отличалась сни-
жением скрещиваемости (до 29.41 %) в сравнении с гибри- 
дом BC1F1.

Завязываемость гибридных семян у растений BC2F1, 
полученных при скрещивании моносомных линий с моно-
сомными гибридами BC1F1, уменьшилась у большинства 
гибридов. Лишь незначительное увеличение завязываемо-
сти беккроссных семян BC2F1 выявлено при гибридизации 
четырех моносомных линий (Мо58, Мо59, Мо92, Мо27) с 
моносомией по хромосомам 4, 6 и 7 At-субгенома с соот-
ветствующими моносомиками BC1F1 (рис. 2). В BC2F1 при 
скрещивании монотелосомной линии Тело21 по хромосоме 
11 At-субгенома с монотелосомным гибридом BC1F1 опре-
делено наиболее значительное снижение завязываемости 
(до 8.43 ± 2.16 %).

Всхожесть беккроссных семян BC2F1, полученных от скре-
щиваний оригинальных линий с моносомными гибридами 
BC1F1, была немного выше в шести вариантах скрещиваний 
(с участием линий Мо16, Мо60, Мо75, Мо92, Мо27, Мо17) 
в сравнении с гибридами BC1F1 (рис. 3). В шести вариантах 
BC2F1 (с участием линий Мо38, Мо58, Мо59, Мо34, Мо94, 
Мо48) наблюдалось незначительное снижение всхожести –  
два варианта (BC2F1 (Мо38 × BC1F1 (92511)) и BC2F1 (Мо58 × 
× BC1F1 (1151)) выделялись значительным снижением всхо-
жести (до 30.00 и 34.38 % соответственно). Однако при скре-
щивании монотелосомной линии Тело21 по хромосоме 11 
At-субгенома с монотелосомным гибридом BC1F1 получены 
семена с высокой всхожестью.

Особенности скрещиваемости, завязываемости  
и всхожести гибридных семян ВС3F1 

Продолжением работы стало беккроссирование моносо-
миков хлопчатника цитогенетической коллекции Узбеки-
стана моносомиками BC2F1 (Mo × BC1F1 (Mo × F1 (Mo x Pima 
3-79))). Большинство беккроссных гибридов, полученных от 
скрещиваний моносомиков по хромосомам 4, 6, 7, 12, 18 и 22 
(Мо58, Мо59, Мо60, Мо75, Мо92, Мо27, Мо94, Мо48 и Мо17), 
характеризовались значительным снижением скрещиваемо-
сти. Так, в беккроссном варианте ВС3F1 (Мо17 × BC2F12881) с 
замещением хромосомы 22 скрещиваемость снижалась до 
3.85 % в сравнении с гибридами BC2F1 (рис. 4). При беккрос-
сировании гибридом BC2F1 монотелосомной линии Тело21 
по хромосоме 11 также отмечено уменьшение скрещива-
емости (до 11.54 %) в ВС3F1 в сравнении с BC2F1 (29.41 %). 
Только для одной линии (Мо34) с моносомией по хромосо-
ме 6 определено увеличение скрещиваемости в BC3F1 (до 
58.33 %) в сравнении с гибридом BC2F1 (35.71 %). 

Завязываемость гибридных семян BC3F1, полученных 
от скрещиваний моносомных линий с моносомиками 
BC2F1, увеличилась у большинства линий (от 17.01 ± 3.10 до 
70.00 ± 8.37 %) (рис. 5). Исключение составили гибриды BC3F1 
с незначительным снижением завязываемости семян, кото-
рые были получены при скрещивании моносомиков Мо27 
и Мо17 по хромосомам 7 и 22 с гибридами BC2F1. Незначи-
тельный рост завязываемости семян (до 7.14 ± 3.97 %) в по-
томстве BC3F1 в сравнении с гибридами BC2F1 (8.43 ± 2.16 %) 
обнаружен при скрещивании с монотелосомной линией 
Тело21 по хромосоме 11. 

Всхожесть семян у беккроссных гибридов BC3F1 харак-
теризовалась незначительным увеличением в шести вари-
антах скрещиваний (с участием линий Мо58, Мо75, Мо34, 
Мо94, Мо48 и Мо17) в сравнении с гибридами BC2F1. Осталь-
ные четыре варианта скрещиваний (с участием линий Мо59, 
Мо60, Мо92, Мо27) выделялись снижением всхожести (от 
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Рис. 1. Скрещиваемость анеуплоидных линий хлопчатника G. hirsutum с беккроссными анеуплоидными гибридами BC1F1 (Mo × F1 (Mo ×  
× Pima 3-79)) или BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79))

Fig. 1. Crossing of aneuploid lines of cotton G. hirsutum with the backcross aneuploidy hybrids BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79)) or BC1F1 (Telo × F1 
(Telo × Pima 3-79))

Рис. 2. Завязываемость гибридных семян BC2F1, полученных от скрещиваний моносомных и монотелосомной линий хлопчатника  
G. hirsutum с беккроссными анеуплоидными гибридами BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79)) или BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79)) 
Планки погрешности соответствуют ошибке выборочной доли

Fig. 2. Setting of BC2F1 hybrid seeds obtained from crosses of monosomic and monotelosome lines of cotton with the backcross aneuploidy 
hybrids BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79)) or BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79))
Error bars correspond to sample fraction error
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Рис. 3. Всхожесть гибридных семян BC2F1, полученных от скрещиваний моносомных и монотелосомной линий хлопчатника G. hirsutum  
с беккроссными анеуплоидными гибридами BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79)) или BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79))

Fig. 3. Germination of BC2F1 hybrid seeds obtained from crosses of monosomic and monotelodisome lines of cotton with the backcross aneuploidy 
hybrids BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79)) or BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79))
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Рис. 4. Скрещиваемость анеуплоидных линий хлопчатника G. hirsutum с беккроссными анеуплоидными гибридами BC2F1 (Mo × BC1F1 (Mo × F1 

(Mo × Pima 3-79))) или BC2F1 (Telo x BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79)))

Fig. 4. Crossing of aneuploid lines of cotton G. hirsutum with the backcross aneuploidy hybrids BC2F1 (Mo × BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79))) 
or BC2F1 (Telo × BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79)))
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44.00 до 82.35 %). Всхожесть семян у гибридов BC3F1, полу-
ченных с участием линии Тело21 с телоцентриком по хромо-
соме 11, также снижалась (до 66.67 %) в сравнении с гибри-
дами BC2F1 (75.00 %) (рис. 6).

Обсуждение
Как известно, генетическое разнообразие служит основой 
улучшения любой сельскохозяйственной культуры. Увели-
чению генетического разнообразия способствует расшире-
ние первичного генофонда. Однако у тетраплоидного хлоп-
чатника существуют проблемы, связанные с генетическими 
ограничениями, возникшими в результате особенностей его 
происхождения. Так, J.F. Wendel и коллеги (1989) сообщили, 
что первым случаем сужения генетического разнообразия 
у хлопчатника была единичная межвидовая гибридизация 
между А- и D-геномными диплоидными видами во время 
образования тетраплоидных видов, которая произошла 
всего 1–2 млн лет назад и привела к узкому исходному гено-
фонду. Вторым генетическим ограничением стало одомаш-
нивание хлопчатника Upland (G. hirsutum) из небольшого 
количества диких генотипов. Третьим примером ограниче-
ния генетического разнообразия можно считать то, что все-
го несколько исходных потомств привезено в США, а затем 
распространилось по Китаю, Индии, Австралии и другим 
странам (Hutchinson et al., 1947) в качестве предков элитно-
го культивируемого генофонда.

Поскольку отсутствие широкого генетического разноо-
бразия считается критической проблемой в селекционных 
программах хлопчатника (Wendel et al., 1989; Bowman, 1999; 
Bowman et al., 2006), разработано несколько способов ре-
шения этой проблемы c использованием разных подходов, 
один из которых заключается в интрогрессии полезных ал-
лелей в генотип ширококультивируемого вида G. hirsutum 
из генома G. barbadense путем замещения отдельных хромо-
сом (Stelly et al., 2005; Saha et al., 2012). Такие линии служат 
важным источником для селекции, увеличивая генетиче-
ское разнообразие G. hirsutum (Jenkins et al., 2006, 2007). Так, 
с помощью созданных 20 замещенных линий по отдельным 
хромосомам хлопчатника вида G. barbadense (Saha et al., 
2006b, 2013а, 2015) (CS-B02, CS-B04, CS-B16, CS-B17, CS-B22Lo,  
CS-B22sh, CS-B25) показано, что определенные хромосомы 
оказывают влияние на удлинение, выход и прочность во-
локна, микронейр и другие параметры в сравнении с ис-
ходными линиями ТМ-1 и Pima 3-79 (Saha et al., 2004). Кроме 
того, получение 45 межвидовых моносомных и монотело-
сомных замещенных гибридов F1 G. hirsutum с диким видом 
хлопчатника G. tomentosum Nutt ex Seem., эндемичным для 
сухого и скалистого побережья Гавайских островов (Saha 
et al., 2006a), также расширило генетическое разнообразие. 
Увеличению разнообразия способствовало и создание 25 
анеуплоидных гибридов F1 G. hirsutum с замещением хро-
мосом и отдельных плеч хромосом вида G. mustelinum Miers 
ex Watt., включая 13 моносомных гибридов, каждый из ко-
торых имел различную хромосому G. mustelinum (Saha et al., 
2013b).

Необходимо подчеркнуть, что в научной литературе хо-
рошо освещен вопрос скрещиваний пшеницы с рожью: так, 
успех гибридизации может варьировать от 0 до 70 %. Выяс-

нено, что хорошая скрещиваемость пшеницы с рожью де-
терминирована рецессивными генами (Kr1 и Kr2), когда при 
рецессивности обоих генов наблюдается самое высокое 
число скрещиваний (Щапова, Кравцова, 1990). Наиболее 
сильное влияние на признак оказывают гены SKr и Kr1, ко-
торые локализованы в хромосоме 5В. Молекулярные мар-
керы, разработанные для гена-супрессора (SKr), применяли 
для контроля переноса рецессивного аллеля в другие гено-
типы мягкой пшеницы. Показана эффективность этих мар-
керов для выявления форм с высокой скрещиваемостью 
(Поротников и др., 2020, 2022).

У хлопчатника успех в скрещиваниях между видами обу-
словлен хромосомным составом исходных форм, поскольку 
тетраплоидные виды характеризуются высокой скрещива-
емостью, а скрещивания диплоидных разногеномных ви-
дов, также как диплоидных видов с тетраплоидными, от-
личаются низкими показателями завязывания гибридных 
коробочек. Так, Ф.М. Мауер (1954) проводил гибридизацию 
разных видов хлопчатника и выяснил, что G. hirsutum сво-
бодно скрещивается с такими тетраплоидными видами, как 
G. barbadense и G. tomentоsum, при этом первое гибридное 
поколение обладало высокой фертильностью, тогда как для 
более поздних поколений характерна массовая стериль-
ность.

Многие ученые изучали всхожесть семян у межвидовых 
и межсортовых гибридов, а также у новых культивируемых 
сортов. Высокую гибель семян наблюдали у гибридов между 
двумя тетраплоидными видами (G. hirsutum, G. barbadense): 
всхожесть гибридных семян F1 (108-Ф × 8704-И) была очень 
низкой (24.0 %), а семян F2 – сниженной до 51.3 % (Абдулла-
ев, 1974). Учет гибели загнивших и непроросших гибридных 
семян в процессе прорастания в термостате показал, что 
всхожесть зависит не только от сортовых и комбинацион-
ных особенностей гибридизации, но и от близкородствен-
ности и отдаленности этих форм, а также от зрелости семян.

В нашем исследовании пять беккроссных гибридов BC2F1 
(с участием Мо16, Мо38, Мо60, Мо17, Тело21) характеризо-
вались существенным уменьшением скрещиваемости, при-
чем линейное снижение в трех беккроссных поколениях с 
участием линий Мо16, Мо38 и Мо60 с моносомией по хро-
мосомам 2 и 4 наблюдалось на протяжении трех гибридных 
поколений: гибриды F1 и BC1F1 были изучены ранее (Sana-
myan et al., 2022), а гибриды BC2F1 – в настоящем исследова-
нии. У большинства беккроссных гибридов BC3F1 выявлено 
значительное снижение скрещиваемости. В целом анализ 
скрещиваемости анеуплоидных гибридных линий на протя-
жении четырех гибридных поколений продемонстрировал 
линейное уменьшение скрещиваемости у двух гибридов с 
участием линий Мо60 и Тело21 с моносомией по хромосоме 
4 и плечу хромосомы 11 соответственно. Остальные вари-
анты с участием девяти моносомных линий (Мо58, Мо59, 
Мо75, Мо34, Мо92, Мо27, Мо94, Мо48 и Мо17) по хромосо-
мам 4, 6, 7, 12, 18 и 22 соответственно характеризовались 
чередованием показателей скрещиваемости между гибри-
дами разных поколений. Такое снижение скрещиваемости 
объяснялось межвидовой гибридностью, анеуплоидным 
состоянием скрещиваемых форм, при котором как материн-
ские, так и отцовские растения имели соответствующее от-
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Рис. 5. Завязываемость гибридных семян BC3F1, полученных от скрещиваний моносомных и монотелосомной линий хлопчатника  
G. hirsutum с беккроссными анеуплоидными гибридами BC2F1 (Mo × BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79))) или BC2F1 (Telo × BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 
3-79))) 
Планки погрешности соответствуют ошибке выборочной доли

Fig. 5. Setting of BC3F1 hybrid seeds obtained from crosses of monosomic and monotelosome lines of cotton with the backcross aneuploidy 
hybrids BC2F1 (Mo × BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79))) or BC2F1 (Telo × BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79))) 
Error bars correspond to sample fraction error
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Рис. 6. Всхожесть гибридных семян BC3F1, полученных от скрещиваний моносомных и монотелосомной линий хлопчатни-
ка G. hirsutum с беккроссными анеуплоидными гибридами BC2F1 (Mo × BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79))) или BC2F1 (Telo × BC1F1 (Telo × F1  

(Telo × Pima 3-79)))

Fig. 6. Germination of BC3F1 hybrid seeds obtained from crosses of monosomic and monotelosome lines of cotton with the backcross aneuploidy 
hybrids BC2F1 (Mo × BC1F1 (Mo × F1 (Mo × Pima 3-79))) or BC2F1 (Telo × BC1F1 (Telo × F1 (Telo × Pima 3-79)))
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сутствие хромосом или отдельных плеч хромосом. Другой 
сложностью гибридизации были разные сроки периодов 
цветения у исходных линий и гибридов соответствующих 
поколений при проведении беккроссирования, а также не-
большое число бутонов и цветков у растений.

Изучение завязываемости гибридных семян показало ее 
снижение в девяти вариантах беккроссных скрещиваний 
BC2F1, тогда как анализ завязываемости гибридных семян 
BC3F1, наоборот, продемонстрировал ее увеличение у боль-
шинства гибридов. Исключением стали гибриды BC3F1, по-
лученные с моносомиками Мо27 и Мо17 по хромосомам 7 
и 22 соответственно и линией Тело21, моносомной по тело-
центрику хромосомы 11. В целом изучение завязываемости 
гибридных семян у анеуплоидных гибридных растений на 
протяжении четырех гибридных поколений указывало на 
линейное снижение в двух изученных вариантах скрещива-
ний с участием линий Мо17 и Тело21. Остальные варианты 
с участием девяти моносомных линий (Мо58, Мо59, Мо60, 
Мо75, Мо34, Мо92, Мо27, Мо94 и Мо48) по хромосомам 4, 6, 
7, 12 и 18 соответственно характеризовались чередовани-
ем показателей завязываемости гибридных семян в разных 
поколениях беккроссов. Причины значительных различий 
в завязываемости семян в беккроссных вариантах наряду с 
их межвидовой гибридностью обусловлены низкой завязы-
ваемостью семян у многих исходных анеуплоидных линий 
вследствие большого количества нуллисомных гамет, ре-
зультатом чего являлись неоплодотворенные яйцеклетки и 
формирование улюков. Известно, что редукция в размере 
и числе семян, а также искривления коробочек из-за при-
сутствия большого числа неоплодотворенных яйцеклеток 
служили маркерами аберраций хромосом у хлопчатника 
(Brown, Endrizzi, 1964).

Кроме того, завязываемость плодов снижается при 
воздействии на хлопчатник Upland (G. hirsutum) и Pima  
(G. barbadense) дневных температур выше 30 °C в промежут-
ке 13 ч, когда бутоны и молодые коробочки могут отмирать 
(Reddy et al., 1992a). Показано, что высокая дневная тем-
пература приводит к снижению жизнеспособности пыль-
цы и прорастанию пыльцы на рыльце, что в свою очередь 
отрицательно влияет на завязываемость семян (Reddy et 
al., 1992a, b; Pettigrew, 2008; Soliz et al., 2008). Высокие тем-
пературы, вызывающие нарушение жизнеспособности и 
функционирования пыльцы, также влияют на урожайность 
хлопчатника (Kakani et al., 2005). Оказалось, что жизнеспо-
собность пыльцы, изученная при окрашивании TTC (2 % 
2,3,5-трифенилтетразолий хлорид), характеризовалась 
снижением и колебалась от 33 % у линии CS-T04 до 52 % у  
CS-BO7, в среднем составив 45 % (Reddy et al., 2020). Тогда 
как прорастание пыльцы на искусственной питательной 
среде у замещенных линий хлопчатника при 30 °C было при-
мерно на 20 % ниже, чем у исходной линии ТМ-1. Лишь одна 
линия CS-T15sh, которая включает замещение короткого 
плеча хромосомы 15 от вида G. tomentosum, выделялась вы-
соким прорастанием пыльцы (49 %) при 30 °C, аналогично 
ТМ-1, что неудивительно, поскольку донорный вид этой 
линии, G. tomentosum, является самым жаростойким в роде  
Gossypium L. 

К сожалению, всеобщее потепление внесло свой вклад 
в снижение скрещиваемости и завязываемости семян у из-
ученных нами гибридов хлопчатника, поскольку, по послед-
ним данным, среднесуточная температура в Ташкенте за 
последние годы выросла в среднем на 2–3 градуса: в 2022 г. 
в июле днем было +37... +42 °C, тогда как вечером +23... 
+27  °C1. Это могло служить еще одной причиной сильного 
опадения завязей и коробочек у беккроссных гибридов 
хлопчатника.

В нашей работе всхожесть семян BC2F1 характеризова-
лась небольшим увеличением в семи вариантах скрещива-
ний (с участием линий Мо16, Мо60, Мо75, Мо92, Мо27, Мо17 
и Тело21) по сравнению с гибридами BC1F1. Остальные шесть 
вариантов скрещиваний выделялись снижением всхожести, 
причем у двух гибридов (с участием Мо38 и Мо58) выявле-
но значительное снижение всхожести (вплоть до 30.00 %). 
Всхожесть семян BC3F1 характеризовалась увеличением в 
шести других вариантах скрещиваний (с участием линий 
Мо58, Мо75, Мо34, Мо94, Мо48 и Мо17) по сравнению с ги-
бридами BC2F1, за исключением двух линий (Мо75 и Мо17), 
которые отличались увеличением подряд в двух беккросс-
ных поколениях. У остальных пяти вариантов скрещиваний 
(с участием линий Мо59, Мо60, Мо92, Мо27, Тело21) отме-
чено снижение всхожести. Сравнительный анализ всхоже-
сти гибридных семян четырех поколений гибридов показал 
нелинейное изменение этого показателя из-за чередования 
высоких и сниженных величин. С другой стороны, показате-
ли всхожести отдельных вариантов скрещиваний не в пол-
ной мере отражают реальную картину всхожести, посколь-
ку среди беккроссных гибридов в одних и тех же вариантах 
скрещиваний наблюдалась разновременность появления 
всходов из-за генетических различий между гибридами. 
Часто семена растений с нуллисомией прорастали намно-
го позже своих дисомных сибсов, что приводило к значи-
тельной задержке развития таких растений и общих темпов 
всхожести.

Таким образом, сравнительный анализ скрещиваемо-
сти, завязываемости и всхожести гибридных беккроссных 
семян в BC2F1 и BC3F1 позволил установить, что снижение 
этих показателей при создании замещенных линий вызвано 
межвидовыми особенностями скрещиваемых форм, а также 
моносомией по индивидуальным хромосомам у протести-
рованных линий и изначальной генетической обусловлен-
ностью такого снижения у исходных моносомиков. Поэтому 
в большинстве беккроссных вариантов с замещением от-
дельных хромосом гибридные семьи включали небольшое 
число потомков, что могло быть одной из причин низкого 
воспроизводства моносомного состояния в беккроссном 
потомстве, а также в редких случаях отсутствия генотипов с 
замещением хромосом вследствие их элиминации у отдель-
ных беккроссных моносомиков. Сокращение всхожести 
беккроссных семян, как правило, происходило из-за низкой 
всхожести семян с нуллисомией, а также их позднего про-
растания в почве по сравнению с дисомными сибсами, что 
приводило к значительной задержке общих темпов всхо-
жести. Новые данные о присутствии в одном беккроссном 

1 https://world-weather.ru/pogoda/uzbekistan/tashkent/july-2022/

https://world-weather.ru/pogoda/uzbekistan/tashkent/july-2022/
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потомстве только моносомиков с элиминацией хромосо-
мы донора G. barbadense, а в других – одновременно как 
моносомиков с замещением хромосомы вида донора, так 
и моносомиков с элиминацией хромосомы вида донора 
(Санамьян, 2023, в печати) указывали на необходимость 
увеличения количества беккроссных скрещиваний для по-
лучения большего числа беккроссных коробочек и семян. 
Это способствовало бы более эффективному изучению бек-
кроссных семей с достаточным числом гибридных растений 
и высокой всхожестью семян, что крайне необходимо для 
обнаружения моносомных беккроссных генотипов с при-
сутствием хромосом вида донора G. barbadense.
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