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Аннотация. Использование гаплоиндукторов в гибридной селекции растений является одним из перспектив-
ных и востребованных направлений в области репродуктивной биологии. Продолжается совершенствование 
уже существующих линий-гаплоиндукторов и поиск новых генов, способствующих повышению частоты гаплои
дии. Наравне с этими исследованиями расширяется область применения гаплоиндукторов в генетике и селекции 
растений. Гаплоиндукторы, несущие гены R1-nj, которые маркируют антоциановую окраску верхушки зерновки 
и зародыш, используются не только для выявления гибридных зародышей (окрашенный зародыш) и гаплоидных 
генотипов (неокрашенный зародыш), но и для обнаружения генов, репрессирующих антоциановую окраску зер-
на, таких как как C1-I, C2-Idf, In1-D. В зависимости от количества генов изменяется их фенотипическое проявле-
ние в зерновке. Гаплоидия широко применяется для ускорения гибридной селекции и получения новых линий 
кукурузы с улучшенными признаками и их стерильных аналогов. Вводя те или иные гены в геном улучшаемой 
линии, селекционеры могут ускорить создание чистых линий, несущих нужный ген, методом дигаплоидной (DH) 
селекции. Гаплоиндукторные линии кукурузы и их тетраплоидные аналоги используются в селекции редиплоид-
ных линий кукурузы методом ресинтеза из тетраплоидных генотипов. Фирма Syngenta в 2019 г. синтезировала 
гаплоиндукторную линию кукурузы, несущую в спермиях пыльцевого зерна конструкцию CRISPR/cas, которая 
способна к одновременному стимулированию гаплоидии и редактированию генома на заданном участке ДНК. 
Благодаря этой технологии стало возможным совершенствование линий гаплоиндукторов кукурузы с помощью 
введения различных конструкций CRISPR/cas в ее геном для редактирования на любом участке ДНК. Гаплоиндук-
торы кукурузы широко применяются в селекции дигаплоидной пшеницы. Первые опыты показали, что наиболее 
эффективным гаплоиндуктором для стимулирования гаплоидии на пшенице является пыльца кукурузы. Иссле-
дователи ведут интенсивный поиск других возможностей использования гаплоиндукторов кукурузы в селекции 
растений. В данном обзоре рассмотрено современное состояние в технологии гаплоиндукции у растений.
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Abstract. The discovery of the ability of some mutations to stimulate haploidy during hybridization made it possible to 
create one of the most promising and sought-after trends in the f ield of reproductive biology. Haploid inducers created 
on their basis are capable of increasing the frequency of haploidy up to 15 %. The improvement of the existing haploid 
inducer lines and the search for new genes that contribute to a high frequency of haploidy are underway. Along with 
these studies, the f ield of application of haploid inducers in genetics and plant breeding is expanding. Haploid induc-
ers carrying R1-nj genes for anthocyanin pigmentation of the seed and embryo are able not only to mark the hybrid 
embryo and identify haploid genotypes, but also to detect genes that suppress the anthocyanin color of the grain, 
like C1-I, C2-Idf, and In1-D. Depending on their quantity, the phenotypic manifestation of the gene in the seed varies. 
Haploidy is widely used for accelerating hybrid breeding and obtaining both new maize lines with improved traits and 
their sterile counterparts. By introducing certain genes into the genome of the improved line, breeders can use the 
doubled haploid (DH) breeding technology to accelerate the creation of pure lines carrying the desired gene. Haploid 
inducer maize lines and their tetraploid analogs are used in the selection of rediploid maize lines by their resynthesis 
from tetraploid genotypes. In 2019, Syngenta Company synthesized a haploid inducer maize line carrying a CRISPR/cas 
construct capable of simultaneously stimulating haploidy and editing the genome at a specif ied DNA site. Thanks to 
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this technology, it became possible to improve haploid inducers by introducing various CRISPR/cas constructs into the 
haploid inducer genome for editing any DNA site. Maize haploid inducers are widely used in doubled haploid wheat 
breeding. The f irst experiments showed that the most effective haploid inducer for stimulating haploidy in wheat is 
maize pollen. Researchers are intensively searching for other ways of using maize haploid inducers in plant breeding.
Key words: maize; haploidy; haploid inducer; haploid; doubled haploid; tetraploid; rediploid.
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Введение
Создание инбредных линий является основной целью 
гибридной селекции кукурузы. В результате длительного 
самоопыления селекционерам удается получить гомози-
готные линии для использования в качестве родителей 
при подборе гибридных комбинаций. Это самая продол­
жительная и трудоемкая часть селекционной работы. Ди­
гаплоидные линии кукурузы обычно создают in vivo пу­
тем скрещивания с гаплоиндукторами, которые способ­
ны стимулировать образование гаплоидных зародышей 
в некоторой части зерновок материнского растения, слу- 
жащего донором генетического материала для будущей 
дигаплоидной линии. Выделенные гаплоидные растения 
подвергают процедуре удвоения хромосомного числа до 
диплоидного, в результате чего на початке формируются 
гомозиготные дигаплоидные зерновки. Этот метод позво­
лил быстро получать 100 % гомозиготные линии, что в 
свою очередь существенно сократило время и средства, 
затрачиваемые селекционерами на создание гибридной 
комбинации.

Существующие гаплоиндукторные линии характери-
зуются невысокой частотой гаплоиндукции и требуют 
дополнительных исследований по улучшению этого при­
знака. Проведение исследований по повышению частоты 
гаплоиндукции у гаплоиндукторных линий вызвало ин­
терес к механизму явления и изучению ее генетики. Об-
ласть применения гаплоиндукторов и гаплоидии шагнула 
далеко за пределы только селекции дигаплоидных линий. 
На ее основе разрабатываются новые технологии в гене-
тике и селекции растений.

В настоящей статье рассмотрены различные способы 
применения гаплоиндукторов кукурузы и явления гапло-
индукции, имеющие важное значение для исследований в 
области фундаментальной и прикладной генетики кукуру-
зы и других культур, объясняется их генетическая основа, 
перечислены известные гены и локусы количественных 
признаков и обсуждаются разные подходы к селекции для 
развития технологий использования гаплоиндукторов. 

Прогресс в селекции гаплоиндукторов кукурузы
Бурное развитие семеноводства гибридной кукурузы с 
середины ХХ в. способствовало интенсификации селек-
ции инбредных линий с максимальной гомозиготностью 
генома. Эффективным методом улучшения качества се-
меноводства и ускоренного получения инбредных линий, 
селекции хозяйственно ценных признаков по сегодняш­
ний день было и остается использование гаплоиндукции 
для создания дигаплоидных (DH) линий. Наиболее рас­
пространенным методом селекции инбредных линий 
долгое время был инцухт. Этот метод имел множество не-
достатков, один из которых – невозможность достижения 
100 % гомозиготности по всем локусам аллелей генов у 

инбредируемой линии даже при десяти инцухтах. Высо-
кая степень гомозиготности необходима для достижения 
максимальной выровненности всех селекционно ценных 
признаков (дружность всходов, сроки цветения и созрева-
ния, качество зерна и др.) и доведения до совершенства 
качества семеноводства, технологичности гибридных 
комбинаций, получаемых на ее основе, и, соответственно, 
улучшения качества товарной продукции. На создание 
линий с долей гомозигот 99.90 селекционер затрачивает 
10 лет, а с долей 99.99 – до 14 лет (инцухта). Для селек-
ции гетерозисных гибридов очень важна высокая доля 
гомозиготности, поскольку от нее зависит выровненность 
фенотипических признаков, синхронность наступления 
фенологических фаз развития растений и их созревание, 
что в свою очередь отражается на их технологичности в 
семеноводстве и промышленном производстве товарной 
продукции.

Внедрение в селекционную практику первых гапло-
индукторов позволило в короткий срок получить ин-
бредные линии кукурузы со 100 % гомозиготностью по 
всем локусам генов. Благодаря их внедрению в практику 
гибридной селекции кукурузы, США с середины ХХ в. 
заняли лидирующие позиции в мире по производству 
гибридных семян кукурузы. Кроме улучшения качества 
семеноводческой продукции, гаплоиндукторная селек-
ция широко применяется в улучшении инбредируемых 
линий кукурузы. Быстрое получение чистых дигаплоид-
ных линий кукурузы, в течение двух-трех лет, позволяет 
селекционерам за короткое время провести качественную 
оценку большего числа линий и генотипов по сравнению с 
ранее применявшимся методом инцухта (Seitz, 2005; Ravi 
et al., 2011). При этом расширились возможности отбора 
ценных аллелей генов и их быстрого введения в геном ин­
бредируемых генотипов. Гаплоиндукторные линии (HI) 
ежегодно используются для производства миллионов ре- 
комбинантных растений на основе дигаплоидных (DH) 
линий, производных от F1 или F2 поколений. Это позво-
ляет избежать шести и более поколений самоопыления, 
которые обычно требуются для получения инбредных 
линий, используемых не только в гибридной селекции, 
но и для генетического картирования, выявления интро­
грессии признаков и в генетических исследованиях ко­
личественных признаков (Chang, Coe, 2009). Кроме того, 
DH-технология расширяет возможности как для улуч­
шения качества селекционного отбора, так и для прове-
дения более точного фенотипирования на разных этапах 
инцухта (Yan et al., 2017).

Методы гаплоиндукции находят применение во многих 
направлениях селекции, не только кукурузы, но и других 
культур. Явление гаплоидии недостаточно изучено и вы-
зывает много вопросов, на которые предстоит ответить 
исследователям, начиная с понимания механизма гаплои­
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дии и до изучения всех возможностей его использования 
в генетических и селекционных исследованиях.

Впервые явление гаплоидии было описано Дороти  
Бергнер в 1922 г. на дурмане (Datura stramonium) (Blake­
slee et al., 1922). Через некоторое время гаплоидные ге­
нотипы были обнаружены у пшеницы (Gains, Aase, 1926) 
и табака (Clausen, Mann, 1924). Позже гаплоидия была 
найдена у всех основных культурных растений: пшениц, 
ржи, кукурузы, риса, ячменя, сорго, картофеля, табака, 
хлопка, льна, свеклы, капусты, тыквы, огурцов, томатов; у 
кормовых трав: мятликов, костра, тимофеевки, люцерны, 
вики и др. (Кириллова, 1966). Гаплоиды были обнаруже­
ны и у многих других растений, но частота гаплоидии 
оставалась незначительной (0.001–0.01 %) для использо-
вания ее в селекции.

Гаплоидия является следствием нарушения механиз­
ма оплодотворения цветковых растений – андрогенеза и 
гиногенеза либо апомиксиса (Асадова и др., 2020). По-
томство, полученное путем андрогенеза, характеризуется 
гаплоидным или дигаплоидным генетическим материалом 
и наследует признаки только отцовской формы (Астауров, 
1977; Darevsky et al., 1985; Голубовский, 2000). Организм, 
формирующийся путем гиногенеза, несет гаплоидный или 
дигаплоидный материал материнского растения и наследу-
ет признаки только материнской формы (Астауров, 1966; 
Струнников, 1998). Организм, формирующийся путем 
апомиксиса, несет гаплоидный или дигаплоидный мате-
риал материнского растения и наследует признаки только 
материнской формы (Тахтаджян, 1980; Батыгина, 2000).

Серьезный прогресс в технологии гаплоиндукции 
был достигнут лишь спустя сорок лет после открытия га­
плоидии у растений дурмана (Datura stramonium) in vitro 
посредством культуры пыльников (Guha, Maheshwari, 
1964). Настоящий прорыв в селекции гибридов и их ро­
дительских линий был совершен благодаря созданию пер-
вых гаплоиндукторов и дигаплоидных линий кукурузы, 
которые впервые описал S.  Chase (1949). Ему  удалось 
установить, что гаплоидные растения кукурузы  встре­
чаются в посевах коммерческих инбредных линий с 
частотой 0.1 % (Chase, 1947). Он предположил, что при 
помощи  гаплоидов можно селектировать диплоидные 
чистые линии, что, в свою очередь, не могло не вызывать 
интерес у селекционеров и генетиков.

После опубликования S.  Chase своих результатов во 
всем мире начались исследования по поиску линий куку-
рузы, способных стимулировать гаплоидию с определен-
ной частотой, и разработка на их основе гаплоиндукторов 
с антоциановыми маркерами. Первый такой гаплоин-
дуктор, Stock 6, был получен в 1959  г. (Coe, 1959). Он 
имел частоту гаплоиндукции не выше 2–3 %, что по тем 
временам считалось достаточно высоким значением для 
начала его внедрения в селекционную практику и коммер-
ческого использования для гибридной селекции кукурузы 
(Coe, 1959). Впоследствии с помощью различных методов 
селекционерам удалось увеличить частоту гаплоидии у 
вновь селектируемых гаплоиндукторов, происходящих 
от Stock 6, до 7–15 % (Eder, Chalyk, 2002; Xu et al., 2013; 
Асадова и др., 2020). В СССР первые исследования по 
гаплоиндукции кукурузы были начаты В.С. Тырновым и 
А.Н. Завалишиной в Саратовском университете под руко­
водством проф. С.С. Хохлова (Хохлов и др., 1976; Тыр-

нов, Завалишина, 1984). Ими были выведены первые 
отечественные гаплоиндукторные линии кукурузы на 
основе линии АТ-1, которая послужила источником для 
большинства гаплоиндукторов отечественной селекции. 
Количество эффективных гаплоиндукторов, используе-
мых в мире для селекции гаплоидов кукурузы, варьирует 
в пределах 50–60  линий, большая их часть создана на 
основе линии Stock 6 (Hu et al., 2016).

Физиологические механизмы гаплоиндукции  
у кукурузы
Изучению механизма проявления гаплоидии у растений 
было посвящено много исследований, которые  показа­
ли, что в ее основе лежит явление партеногенеза (Шиш­
кинская, Юдакова, 2009; Юдакова, 2017) либо гиноги­
нез  – когда семена формируют зародыш, который раз-
вивается из неоплодотворенной яйцеклетки, с трипло-
идным эндоспермом, возникшим в результате слияния 
родительских гамет со вторичным ядром зародышевого 
мешка (Tахтаджян, 1980; Батыгина, 2000). Метод полу-
чения гаплоидов на основе явления гиногенеза in  vitro 
используют в селекции лука (Allium cepa L.) (Campion et 
al., 1992), сахарной свеклы (Beta vulgaris L.) (Doctrinal et 
al., 1989), некоторых деревьев in vivo (Бородина, 1982). 
У лука (A. cepa) гиногенез протекает в культуре цветочных 
почек или завязей (Keller, 1990). Следует отметить, что 
для индукции гиногенеза решающую роль играет размер 
цветочных почек и состав питательной среды (Michalik 
et al., 2000).

Механизм гаплоидии у кукурузы в естественных ус-
ловиях может быть запущен вследствие нарушения про-
цессов слияния одного из двух спермиев с яйцеклеткой. 
Возникновению гаплоидии способствует также процесс 
элиминации одного из спермиев после их проникновения 
в зародышевый мешок (Тырнов, Хохлов, 1974, 1976). 
Накопление мутаций в геноме, нарушающих процесс 
оплодотворения у кукурузы, способствует повышению 
частоты гаплоидии как на собственных, так и на гибрид-
ных початках при перекрестном опылении. Поиск таких 
мутаций и их выявление позволяют накопить ценный 
исходный материал для создания линий-гаплоиндукторов 
кукурузы (Хохлов и др., 1976). Установлено, что гаплоид­
ные зародыши могут образовываться при отдаленной гиб­
ридизации (Kasha, Kao, 1970; Laurie, Snape, 1990).

Механизмы возникновения гаплоидии при оплодотво­
рении зародышевого мешка цветковых растений все еще 
выясняются. В большинстве случаев происходит нормаль-
ное двойное оплодотворение с образованием зиготы и 
эндосперма, но последующие несколько первых митоти-
ческих делений приводят к элиминации отцовских хро-
мосом как в зиготе, так и в клетках эндосперма (Chaikam 
et al., 2019). Для объяснения этого процесса у линий гап­
лоиндукторов, полученных из Stock 6 в настоящее время, 
предложены две гипотезы: гипотеза одинарного оплодо­
творения и гипотеза исключения хромосом. Первой была 
выдвинута гипотеза одинарного оплодотворения (Sprague, 
1929, 1932), согласно которой один из спермиев не может 
слиться с яйцеклеткой, что способствует запуску разви-
тия гаплоидного зародыша. Обнаружено, что около 6 % 
пыльцы у линии гаплоиндукторов ZMS (Зародышевый 
Маркер Саратовский) имели разные размеры спермиев 
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(Bylich, Chalyk, 1996). Авторы предположили, что один 
из спермиев успешно оплодотворяет эндосперм или яйце­
клетку, а другой, вследствие своей анормальности, не спо-
собен к оплодотворению (Bylich, Chalyk, 1996). B. Chen 
с коллегами показали, что в слабо развитых яйцеклетках 
незрелых зародышей не образуется четко оформленного 
зародыша, несмотря на нормальное формирование эндо-
сперма (Chen B. et al., 2016; Tian et al., 2018). Это позво-
ляет предположить, что имеет место событие одинарного 
оплодотворения только одним спермием из двух (Chen B. 
et al., 2016; Tian et al., 2018).

Согласно второй гипотезе, придерживающейся тео-
рии элиминации хромосом, двойное оплодотворение 
происходит нормально, но хромосомы гаплоиндукторов 
элиминируют в течение нескольких зиготических деле-
ний. В пользу этой гипотезы свидетельствуют несколько 
фактов, одним из которых является пример возникнове-
ния нескольких микроядер в некоторых семязачатках, 
которые были оплодотворены пыльцой гаплоиндуктора 
с последующей элиминацией хромосом гаплоиндуктора 
(Wedzony et al., 2002, Fischer, 2004; Li L. et al., 2009). Позже 
X. Li с коллегами обнаружили, что элиминация хромосом 
напрямую связана с индукцией гаплоидного генотипа у 
зародыша и процесс элиминирования происходит посте-
пенно, поэтому они предложили две модели механизма 
гаплоиндукции у кукурузы в соответствии с важностью 
элиминации хромосом в обоих спермиях (Li  X. et al., 
2017). Модель I предполагает слияние нормальных или 
слегка дефектных спермиев с нормальными яйцеклетками 
с последующим образованием диплоидных гибридных 
зерновок на початке. Модель II предполагает образование 
гаплоидов при оплодотворении спермием яйцеклетки с 
последующей элиминацией его хромосом, тогда как при 
оплодотворении этим же спермием центральной клетки 
образуются абортивные зерновки.

Генетические механизмы гаплоиндукции  
у кукурузы
Важным этапом в исследовании гаплоиндукции стало 
определение локализации группы генов, способствующих 
гаплоидии, которое было проведено на гаплоиндукторных 
линиях Stock 6. Установлено, что наиболее часто в совре-
менных гаплоиндукторах кукурузы используют гены, ло-
кализованные в районах qhir1, qhir11, qhir12 хромосомы 1 
(Hu et al., 2016). Однако оценка частоты гаплоиндукции у 
генотипов, содержащих субрегионы qhir11 и qhir12, по-
казала, что только qhir11 оказывает значительное влияние 
на гаплоиндукцию (Nair et al., 2017). В области qhir11 ген, 
кодирующий фосфолипазу А, был идентифицирован как 
ответственный за гаплоиндукцию тремя независимыми 
исследовательскими группами и назван MATRILINEAL 
(MTL) (Kelliher et al., 2017), NOT LIKE DAD (NLD) (Gilles 
et al., 2017) и ZmPLA1 (Liu C. et al., 2017). Показано, что 
мутантный ген MTL/NLD/ZmPLA1 имеет вставку 4 п. н. в 
четвертом экзоне (CGAG), что в свою очередь оказывает 
эффект гаплоиндукции. Данная вставка сдвигает рамку 
считывания, изменяя тем самым последовательности 
20 нуклеотидов и образуя преждевременный стоп-кодон, 
который укорачивает белок на 29  аминокислот в срав-
нении с белком, производным от гена дикого типа. Эта 
вставка присутствовала во всех гаплоиндукторных лини-

ях кукурузы, которые происходили от Stock 6 (Liu C. et 
al., 2017). Следует обратить внимание на то, что данная 
мутация не обнаружена у предковой формы кукурузы – 
теосинте, что предполагает возникновение этой мутации 
после одомашнивания кукурузы (Liu C. et al., 2017).

Другим не менее интересным открытием является то, 
что некоторые события генного редактирования и нок-
дауна увеличивают частоту гаплоидии, указывая этим 
на возможность создания индуктора с более высокой 
частотой гаплоиндукции путем модификации гена MTL. 
Ген MTL, кодирующий пататин-подобную фосфолипазу, 
экспрессируется именно в пыльце кукурузы (Gilles et 
al., 2017; Kelliher et al., 2017; Liu C. et al., 2017). В свою 
очередь, измененная фосфолипаза влияет как на скорость 
прорастания пыльцы на рыльцах кукурузы, так и на рост 
пыльцевых трубок к зародышевым мешкам, значительно 
замедляя их прорастание (Kim et al., 2011), что объясняет 
гаплоиндукторную способность кукурузы (Xu et al., 2013; 
Kelliher et al., 2017). Однако механизмы гаплоидии путем 
одинарного оплодотворения (Sarkar, Coe, 1966) или пост-
зиготической элиминации генома (Qiu et al., 2014; Li X. et 
al., 2017) все еще оставляют много вопросов и не ясны.

В недавних исследованиях китайских ученых, по-
священных изучению факторов, влияющих на частоту 
гаплоидии, был охарактеризован мембранный белок 
DUF679 (ZmDMP) у линии, которая не имеет родства с 
линией-гаплоиндуктором Stock 6 (Zhong et al., 2019). Ис-
следователям удалось установить, что этот ген локализо-
ван в хромосоме 9 в области qhir8. Доказано, что мутация 
в данном гене в сочетании с мутантным геном гаплоин-
дукции (содержащим вставку 4 п. н.) MTL/ZmPLA1/NLD 
значительно усиливает гаплоиндукцию. При этом авторы 
отмечают, что сама по себе мутация гена ZmDMP, без 
взаимодействия с mlt/pla1/nld, не вызывает повышения 
частоты гаплоиндукции. Нокаут ZmDMP дикого типа 
приводил к значению частоты гаплоиндукции 0.1–0.3 % 
при отсутствии мутации в гене MTL, но в сочетании с 
мутацией в гене MTL это увеличивало частоту гаплоин-
дукции в 5–6 раз. Результаты показывают, что мутация 
в гене MTL имеет решающее значение для индукции га-
плоидов с высокой частотой в присутствии гена ZmDMP. 
Механизм, с помощью которого ген MTL обусловливает 
гаплоидную индукцию, и то, как взаимодействие этого 
гена с ZmDMP увеличивает частоту гаплоиндукции, еще 
предстоит расшифровать.

Использование гаплоиндукторов кукурузы  
для маркирования гаплоидных зерновок  
у генотипов с окрашенными  
и неокрашенными зерновками
В 1949 г. S. Chase предложил ввести генетические мар-
керы в геном линий-гаплоиндукторов кукурузы (Chase, 
1949), значение которых сводится к тому, что в гибридном 
потомстве от их скрещиваний с линиями-донорами мы 
можем наблюдать фенотипическое проявление доми-
нантных признаков, тогда как у матроклинных гаплои-
дов – рецессивных (Гуторова и др., 2016). Применение 
доминантных маркеров в гаплоиндукторных линиях 
кукурузы существенно упрощает работу по выбраковке 
гибридных диплоидных зерновок и повышает качество 
отбора гаплоидных, у которых эти маркеры отсутствуют. 
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Благодаря предложенному методу маркирования были 
созданы различные гаплоиндукторы, значительно повы-
сившие эффективность этой технологии (Nanda, Chase, 
1966; Greenblatt, Bock, 1967; Chase, 1969).

Большинство фенотипических маркеров, используемых 
для выделения гаплоидных зерновок из диплоидных, пред-
ставлены доминантными генами. Эти гены характеризу-
ются эффектами антоциановых (пурпурных) маркеров на 
различных частях зерна и растения. В самых популярных 
гаплоиндукторных линиях кукурузы визуальная диффе-
ренциация гаплоидных и диплоидных зерновок основана 
на маркере пурпурной окраски зародыша, который коди-
рует ген R1 – navajo (R1-nj), а отсутствие доминантного 
аллеля блокирует синтез антоцианов в алейроновом слое 
зерновки (Ford, 2000). Следует отметить, что экспрессия 
антоцианового маркера R1-nj на гибридных зерновках ку-
курузы может значительно варьировать в зависимости от 
генотипа материнской линии, используемой в гибридной 
комбинации, генотипа самого гаплоиндуктора, а также 
факторов окружающей среды (Chase, 1952; Röber et al., 
2005; Kebede et al., 2011; Prigge et al., 2011).

Помимо гена R1-nj, для более надежного отбора гапло-
идных генотипов были использованы другие гены контро-
лирующих биосинтез антоцианов (пурпурная окраска), 
такие как A1, A2, C2, Bz1, Bz2,  и другой регуляторный 
ген C1, экспрессия которых основывалась на ингибиро-
вании синтеза антоцианов в растениях, несущих гомо-
зиготы рецессивных аллелей любого из перечисленных 
(A1, A2, C2, Bz1, Bz2) генов (Chase, Nanda, 1965; Geiger, 
Gordillo, 2009). Кроме того, на фенотип пурпурной окрас­
ки семян могут влиять доминантные гены-ингибиторы 
синтеза антоцианов C1-I, C2-Idf и In1-ID (Coe, 1994; Eder, 
Chalyk, 2002). Исследования, проведенные в CIMMYT, 
позволили предположить, что экспрессия пурпурной 
окраски зерновки геном R1-nj ингибируется в пределах 
8 % скрещиваний гаплоидных индукторов с различными 
генотипами кукурузы (Röber et al., 2005; Prasanna et al., 
2012). Ген Pl1 (Purple1) характеризуется зависимой от 
освещения продукцией антоцианов в корнях. Этот эффект 
обеспечивает дополнительный способ различия между 
гаплоидными и диплоидными генотипами. В случае, если 
под воздействием генов-ингибиторов синтеза антоцианов 
(C1-I, C2-Idf и In1-ID) у маркера R1-nj были неправильно 
классифицированы зерновки, эффект действия гена Pl1 
позволяет отличить гибридные зерновки по наличию пур-
пурной окраски на первичных (зародышевых) корешках у 
предполагаемых гаплоидных зерновок кукурузы. Однако 
корни проростков некоторых реципиентов, несущих этот 
ген, могут сами приобретать пурпурную окраску при воз-
действии света, что в этом случае делает классификацию 
на основе Pl1 ошибочной. Соединение в одном геноме 
генов Pl1 и B1 (Booster1) приводит к продукции антоци-
анов в колеоптиле проростка, кончике листьев, первич-
ном корешке. Растения, гомозиготные по аллелям генов 
B1 и Pl1, приобретают темно-пурпурный цвет обёртков 
початка и стебля (Coe, 1994), но эти маркеры были эф-
фективны для генотипов, которые не содержат пигменты 
в алейроновом слое или различных частях кукурузного 
растения-реципиента.

С появлением метода ИК-спектрометрии для анализа 
химического состава зерна расширились возможности 

маркирования гаплоидов. В 2007 г. V. Rotarenco предложил 
использовать в качестве маркеров гаплоидных зерновок 
содержание масла в зародыше семян (Rotarenco et al., 
2007, 2010). Анализ химического состава зародыша ме-
тодом ЯМР показал значительные различия в содержании 
масла в диплоидных и гаплоидных зерновках, которые 
составили 5.26 и 3.42 % соответственно (Chen S., Song, 
2003). Основываясь на этих результатах, L. Li с коллегами 
скрестили высокомасличную линию с линией Stock  6, 
создав на основе полученного гибрида гаплоиндуктор 
CAUHOI с частотой гаплоиндукции до 2 % и содержа-
нием масла в зерновке до 7.8 % (Li L. et al., 2009). Этот 
гаплоиндуктор позволяет существенно расширить приме-
нение линий-гаплоиндукторов для получения гаплоидов 
на различных генотипах кукурузы, характеризующихся 
наличием пурпурной окраски разных частей растения и 
зерновки, либо ингибиторов фенотипического проявления 
генов R1-nj. В исследованиях Z. Liu с коллегами (Liu Z. 
et al., 2016) было доказано, что содержание масла в заро-
дыше зерновки позволяет идентифицировать гаплоидные 
генотипы с точностью не ниже 90 %.

Использование гаплоиндукторов кукурузы  
для ресинтеза полиплоидных генотипов
Создание эффективных гаплоиндукторов позволило вы­
делить новое направление в селекции – селекцию реди-
плоидной кукурузы с помощью ресинтеза полиплоидных 
генотипов. Впервые для кукурузы этот метод был описан 
О.А. Шацкой и Э.Б. Хатефовым в 2007 г. Авторы пред-
ложили два способа селекции редиплоидных линий ку­
курузы (Хатефов, Шацкая, 2007). Первый способ преду­
сматривал ресинтез редиплоидных линий из гибридных 
триплоидных зерновок без использования гаплоиндук­
тора; он был очень громоздким и трудоемким и не нашел 
широкого применения в селекции. Второй предлагал 
использование диплоидных и тетраплоидных аналогов 
линий-гаплоиндукторов в схеме скрещиваний с тетрапло-
идными источниками. Этот метод был значительно проще 
и удобнее при условии наличия у селекционера тетрапло-
идного аналога линии-гаплоиндуктора. С использованием 
метода редиплоидизации тетраплоидных генотипов была 
создана серия редиплоидных линий кукурузы из тетра­
плоидной синтетической популяции МРПП20.

Дальнейшее испытание селекционной ценности кол­
лекции редиплоидных линий, полученных методом ре­
синтеза из тетраплоидных популяций, показало их вы-
сокую эффективность в гибридной селекции кукурузы 
(Хатефов, Матвеева, 2018; Хатефов и др., 2019, 2021). Ис-
пользование этого метода для ресинтеза на естественных 
тетраплоидных генотипах и популяциях культурных и ди-
ких сородичей кукурузы открывает перспективы для рас-
ширения генетического полиморфизма исходного селекци-
онного материала и селекционного улучшения кукурузы.

Использование гаплоиндукторов кукурузы  
для создания стерильных аналогов  
линий-закрепителей ЦМС
Наравне с распространением метода создания дигаплоид-
ных линий для гибридной селекции кукурузы с течением 
времени возникла проблема селекции их стерильных 
аналогов. Сложность решения этой задачи заключается в 
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том, что стерильный аналог получают на стерильной (S) 
цитоплазме, являющейся материнской формой в гибрид-
ной селекции кукурузы. Ее селектируют путем прове-
дения серии беккроссов источника ядерного материала 
на нормальной  (N) цитоплазме от линии-закрепителя, 
служащей отцовской формой. В этой схеме становится 
невозможным использовать линию-гаплоиндуктор для 
создания стерильного аналога традиционным способом, 
где гаплоиндуктор служит отцовской формой, поскольку 
выделенный на стерильной цитоплазме дигаплоидный 
аналог будет стерильным и после дигаплоидизации раз-
множить его будет невозможно.

В ФГБНУ «Национальный центр зерна им. П.П. Лукья-
ненко» был найден способ селекции стерильных аналогов 
линий кукурузы методом андрогенеза с помощью ЦМС- ig 
гаплоиндукторов, несущих мутацию ig1 (Kermicle, 1969, 
1971, 1994). В основу метода положен принцип, при ко-
тором ядро спермия замещает ядро яйцеклетки. Предло­
женный метод обусловливает слияние одного из спермиев 
от источника генов rfrf  с яйцеклеткой линии-гаплоиндук- 
тора, служащей материнской формой на стерильной цито­
плазме М- или С-типов ЦМС. Аналогично линиям-гапло­
индукторам, используемым в качестве источника пыльцы, 
материнские линии-гаплоиндукторы несут аллели генов 
ig1 в сочетании с генами R1-nj, Pl1 и B1. Материнские 
формы гаплоиндукторов, гомозиготные по мутации ig1, 
проявляют длительную фазу безъядерных делений, кото-
рая завершается формированием безъядерных яйцекле-
ток (Evans, 2007). При гибридизации между отцовской 
формой, несущей гомозиготы аллелей ядерных генов rfrf 
(закрепителем), и источником стерильной цитоплазмы 
(материнская форма) в завязавшихся на материнских по-
чатках зерновках формируется 100 % стерильный аналог 
отцовской линии (Чумак, 1977; Шацкая, Щербак, 1999). 
В дальнейшем для размножения стерильного аналога в 
качестве опылителя используют только отцовскую ли­
нию, послужившую источником пыльцы для гаплоин-
дукции. Благодаря этому методу в отделе кукурузы НЦЗ 
им. П.П. Лукьяненко ведется селекция стерильных ана­
логов линий кукурузы в течение двух лет, что гораздо 
эффективнее традиционного метода насыщающих скре-
щиваний, занимающего восемь лет селекционной работы 
и более.

CENH3-опосредованная гаплоиндукция
В 2010 г. появилось сообщение, что мутантный ген CENH3 
может индуцировать гаплоиды при скрещивании с диким 
типом Arabidopsis thaliana (Ravi, Chan, 2010). Мутант-
ный ген CENH3 был создан путем замены эндогенного 
N-концевого (N-ter) хвоста у CENH3 на флуоресцентный 
белок GFP, слитый с N-ter хвостом обычного гистона 3.3, 
который частично дополняет летальный фенотип нулевого 
мутанта cenh3. При использовании в качестве реципиента 
(материнского растения) пыльцы дикого типа трансгенная 
линия GFP-tailswap привела к индукции ~30 % гаплоид­
ных зародышей только с мужским (дикого типа) геномом. 
Женские хромосомы, помеченные GFP-tailswap, теряются 
во время ранних делений зиготы, создавая высокую ча-
стоту отцовских гаплоидных зародышей вместе с анеу­
плоидными (~30 %) и нормальными диплоидными заро-
дышами. В перспективе эту форму гаплоиндукции можно 

будет внедрить в другие важные сельскохозяйственные 
культуры (Tek et al., 2015).

Попытки редактирования N-концевого (N-ter) хвоста 
у CENH3 были успешно проведены у кукурузы (Tek et 
al., 2015), томата и риса (Kalinowska et al., 2019). Хотя 
уровень естественной гаплоиндукции оказался отно-
сительно низок (0.065–0.86  % у кукурузы, 0.2–2.3  % у 
томата и 0.3–1.0  % у риса), эти эксперименты проде-
монстрировали осуществимость гаплоиндукции путем 
замены N-концевого хвоста гена CENH3 у однодольных 
культурных растений. M. Sanei с коллегами (Sanei et al., 
2011) обнаружили, что CENH3 H.  bulbosum неактивен 
и/ или CENH3 H. vulgare не может быть введен в отцов-
скую форму в классическом межвидовом скрещивании 
ячменя (H. vulgare × H. bulbosum), поскольку приводит к 
формированию гаплоидов только с материнским геномом. 
Исследования, проведенные группой X. Zhao с коллега­
ми (Zhao et al., 2013), выявили, что ген CENH3 не вносит 
прямого вклада в способность индуцировать гаплоиды. 
Этот вывод согласуется с результатами исследований по 
картированию QTL (Prigge, Melchinger, 2012). Однако, как 
предполагают авторы, CENH3 может оказывать влияние 
на элиминацию хромосом гаплоиндукторной линии во 
время образования гаплоидов у кукурузы. Авторы не на­
шли каких-либо различий в кодирующей последователь-
ности и уровне экспрессии мРНК между индукторными 
и неиндукторными линиями, в то время как регуляторные 
уровни CENH3 (сплайс-варианты, трансляция, модифи-
кация и др.) могут различаться. Результаты исследования 
показали, что ген CENH3 действует эпигенетически в 
растениях (Han et al., 2009; Ravi, Chan, 2010; Sanei et al., 
2011). Эти новые знания открывают широкие перспективы 
для ученых, занимающихся разработкой гаплоиндуктор-
ных линий для сельскохозяйственных культур, у которых 
затруднено создание гаплоиндукторов классическими 
селекционными методами.

Использование CRISPR/cas системы  
для получения редактированных 
дигаплоидных линий
За последнее десятилетие применение метода CRISPR/
cas в сельском хозяйстве значительно расширилось. Для 
получения чистых линий с редактированным геномом 
используются различные гаплоиндукторы, и в том числе 
кукурузы. Это позволяет ученым ускорить селекцию, 
создавая растения с нужными признаками за короткие 
сроки. В 2019 г. две группы ученых из Америки и Китая 
под руководством T. Kelliher и B. Wang независимо друг 
от друга решили объединить метод генетического редак-
тирования посредством CRISPR/cas и гаплоидную индук-
цию in plantа, используя два гаплоиндуктора – HI- Edit. 
(Kelliher et al., 2019) и IMGE (Wang et al., 2019). Они про­
вели исследования по их трансформации посредством 
Agrobacter, несущей вектор, который содержал последо-
вательность CRISPR/cas. Трансформированные линии-
гаплоиндукторы были скрещены с элитными линиями 
кукурузы. После созревания гибридных зерновок был 
проведен тест в выделенных гаплоидных зерновках на на-
личие мутации (маркеров трансформационных событий) 
в целевом участке гена (мишени). Результатом данных 
исследований являлось то, что инструмент CRISPR/cas 
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может экспрессироваться или присутствовать в зиготе до  
элиминации генома гаплоиндуктора, неся трансген, не­
обходимый для редактирования нетрансгенного  гапло­
идного генома элитной линии. Дальнейшее  изучение 
механизмов передачи системы CRISPR/cas через линии-
гаплоиндукторы послужит их совершенствованию и 
расширению возможности их использования как эффек­
тивного инструмента для редактирования генома куку­
рузы и других сельскохозяйственных культур. Модифи­
кация единичных материнских гаплоидных растений 
при помощи гаплоиндуктора подтверждает факт слияния 
спермия с яйцеклеткой и доставки туда CRISPR/cas си-
стемы. Впоследствии в результате элиминации мужских 
хромосом происходит образование гаплоидного растения 
с редактированным геномом (Kelliher et al., 2019), опосре­
дованным гаплоиндуктором (IMGE) (Wang et al., 2019). 
Разработанная авторами методика позволяет в течение 
одной репродукции получать дигаплоидные линии с от-
редактированным по целевым генам геномом.

Создание гаплоидов возможно также при межвидовом 
скрещивании с последующей элиминацией хромосом 
гаплоиндуктора. В селекции ячменя метод селективной 
элиминации хромосом широко используют для получения 
гаплоидов при скрещивании H. vulgare L. × H. bulbosum L. 
(«бульбозум»-метод). Впервые этот межвидовой гибрид 
был получен еще в 1934 г. Позднее установлено, что по-
явление гаплоидных растений материнского типа было 
следствием не партеногенеза, а селективной элимина-
ции хромосом H. bulbosum (2n = 2x = 14) в чужеродной 
цитоплазме H. vulgare (2n = 2x = 14) в течение 9 дней от 
скрещивания (Gernand et al., 2006). В результате этого 
процесса происходит элиминация хромосом дикого вида 
и образуется гаплоидный зародыш, а эндосперм остает-
ся недоразвитым. Поэтому зародыш через 12–14  дней 
после опыления необходимо ввести в культуру in vitro, 
а выделенные гаплоидные растения-регенеранты кол-
хицинировать для дигаплоидизации. В исследованиях 
А.П.  Ермишина (Ермишин, Воронкова, 2015) на куль-
турном картофеле Solanum tuberosum L. (2n  = 2x = 24) 
описан метод селекции дигаплоидов путем использования 
в качестве гаплопродюсера примитивного культурного 
вида картофеля S. phureja (2n = 2x = 24). В основе метода 
лежит явление псевдогамии, при котором оба спермия 
пыльцевого зерна диплоидного вида (n = x = 12) сливаются 
с центральным ядром зародышевого мешка S. tuberosum 
(2n = 4x = 48), что ведет к формированию гексаплоидного 
эндосперма. При этом неоплодотворенная яйцеклетка 
(n = 2x = 24) приступает к дифференциации; формиру-
ется семязачаток, в котором сочетается гексаплоидный 
эндосперм с диплоидным зародышем, который жизнеспо-
собен и может развиться в нормальное семя (Ермишин, 
Воронкова, 2015).

Довольно оригинально метод гаплоиндукции применя­
ется в размножении двудомной культуры спаржи Aspa
ragus officinalis для увеличения в потомстве доли геноти­
пов с низким содержанием волокна в стеблях. Для этого  
проводят гибридизацию между женскими (XX) и мужски-
ми (XY) генотипами, в потомстве которых выщепляются 
в соотношении 1:1 женские волокнистые и мужские низ-
коволокнистые генотипы. Индуцирование гаплоидии на 
мужских генотипах с последующей дигаплоидизацией 

гаплоидных генотипов позволяет создавать дигаплоид-
ные супермужские (YY) и женские (XX) растения. Ис-
пользование в качестве опылителей женских генотипов 
источника с удвоенными мужскими генотипами позволяет 
получить в потомстве F1 100 % мужские (XY) растения 
(Bhojwani, Razdan, 1996). Аналогично применяют гаплои-
дию для получения однополых генотипов папайи (Carica 
papaya), с той лишь разницей, что коммерческую ценность 
представляют уже женские растения. В этом случае для 
селекции дигаплоидных линий используют метод культу-
ры пыльников, что значительно облегчает выделение из 
гибридного потомства женских чистых линий (Rimberia 
et al., 2006).

В селекции дигаплоидной пшеницы (Triticum aesti-
vum L.) в качестве источников пыльцы используют пыльцу 
других злаковых культур, таких как кукуруза, сорго, тео-
синте, декоративное просо, дикий ячмень H. bulbosum, но 
наиболее эффективным гаплоиндуктором для пшеницы и 
овса (Avena sativa L.) остается пыльца кукурузы (Laurie, 
Bennett, 1988; Dziurka et al., 2022). Цитологические ис-
следования установили, что пыльца кукурузы успешно 
прорастает на рыльце пшеницы и достигает зародышевого 
мешка, в котором яйцеклетка пшеницы оплодотворяется 
спермием из пыльцевого зерна кукурузы с образованием 
зиготы, содержащей 21 хромосому пшеницы и 10 хромо-
сом кукурузы (Laurie, 1989). Образовавшаяся гибридная 
зигота кариотипически нестабильна, поскольку хромо-
сомы кукурузы не прикрепляются к веретену деления и 
элиминируют. Этот процесс послужил основой для ори­
гинального метода, разработанного фирмой Syngenta, 
которая использовала его для редактирования генома 
пшеницы. Для достижения поставленной цели  была 
проведена трансформация кукурузы (линия NP2222) 
вектором, экспрессирующим Cas9, и г-РНК, нацеленной 
на предполагаемые ортологи пшеницы GRASSY TILLER1 
TaGT1-4A, TaGT1-4B и TaGT1-4D. В итоге два из 292 га-
плоидов CMS были отредактированы, и секвенирование 
генов мишеней показало, что ген JSWER30A22 имеет де­
лецию 97 п. н. в TaGT1-4B (Kelliher et al., 2019). Этот ре­
зультат свидетельствует о том, что метод Hi-edit редак-
тирования в перспективе можно будет использовать на 
пшенице, получая одновременно гаплоидные зародыши 
с уже отредактированным геномом, что в свою очередь 
существенно ускорит селекцию по улучшению пшениц 
(Kelliher et al., 2019).

Заключение
С развитием прикладной генетики и селекционных тех­
нологий появляются все новые области применения 
явления гаплоиндукции с использованием линий-гапло-
индукторов кукурузы. Исследований по использованию 
гаплоиндукторов кукурузы на практике становится все 
больше, существенно увеличивая число не только пред-
ставителей рода Zea, включая шесть собственных видов, 
но и межвидовых скрещиваний c представителями других 
родов, как Triticinae и Aveneae. Первые созданные линии-
гаплоиндукторы послужили источниками многих более 
эффективных гаплоиндукторных линий за счет включения 
различных мутаций-усилителей частоты гаплоиндукции 
и их маркерных свойств, введения генов антоциановой 
окраски зерна и растений, а также генов, контролирующих 
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высокое содержание некоторых биохимических компонен-
тов зародыша. Использование гаплоиндукторов кукурузы 
для расширения генетического полиморфизма исходного 
селекционного материала позволило исследователям и 
селекционерам разработать новые технологии и методы 
получения дигаплоидных линий не только из диплоидных 
сортов, популяций и синтетиков, но и из полиплоидных 
генотипов кукурузы и ее диких тетраплоидных сородичей. 
Этот метод значительно ускорил селекцию гибридной 
кукурузы путем создания новых линий-гаплоиндукто-
ров на стерильной цитоплазме С- и М-типов ЦМС для 
получения стерильных дигаплоидных линий кукурузы. 
Совершенствование метода CRISPR/cas с помощью ли-
ний-гаплоиндукторов открывает большие перспективы 
в редактировании генома кукурузы, где становится воз-
можным сочетание двух элементов в одной селекционной 
операции: редактирование генома с помощью CRISPR/cas 
и получение 100 % гомозиготной дигаплоидной линии, 
несущей эти генетические изменения. Исследования в 
сфере гаплоиндукторной селекции кукурузы давно пере-
шагнули границы применения в гибридной селекции для 
получения дигаплоидных линий. С каждым годом совер­
шенствуется область их использования в прикладной ге­
нетике и селекции.
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