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Синтез аллополиплоидных генотипов злаков – важная задача, нацеленная на вовлечение в селекционные 
программы новых генетических ресурсов. Диплоидные виды родов Triticum и Aegilops, сородичей мягкой 
пшеницы, – существенный источник агрономически ценных признаков. Тетраплоидный синтетик (геномная 
формула DDАuАu) был получен Н.А. Наврузбековым путем скрещивания видов Aegilops tauschii Coss. и Triticum 
urartu Thum. ex Gandil. Целью настоящей работы было изучение хромосомного состава, биологических и хо-
зяйственно важных признаков тетраплоида. Цитогенетический анализ с использованием флуоресцентной 
гибридизации in situ показал присутствие всех хромосом генома D в составе генома синтетика. С помощью 
ступенчатой яровизации установлен озимый образ жизни растений тетраплоидного синтетика с оптималь-
ной потребностью в яровизации в 45 дней. В условиях теплицы обнаружено две группы генотипов с раз-
ницей по дате цветения в 6.5 дня, что может указывать на аллелизм по локусу Vrn-3. Наличие антоциановой 
окраски колеоптиле, стебля и пыльников предполагает регуляцию этого признака доминантными аллелями 
локусов Rc-1, Pc-1 и Pan- 1. Окраска алейронового слоя зерновки может свидетельствовать о том, что донор-
ский вид T. urartu является носителем гена Ba, контролирующего голубую окраску. Был также обнаружен но-
вый морфотип опушения листа. По показателям продуктивности тетраплоид сопоставим с мягкой пшеницей. 
Зерно характеризуется супермягкой структурой, высоким содержанием сырой клейковины  – от 39–45 до 
65 % в полевых и тепличных условиях соответственно. Таким образом, тетраплоид может быть использован 
при создании новых генотипов в селекции пшеницы как источник еще не освоенного генетического разно-
образия, а также как новая генетическая модель для исследования закономерностей эволюции полиплоид-
ных растений.
Ключевые слова: Triticum urartu; Aegilops tauschii; синтетический аллотетраплоид; образ жизни; флавоноид-
ная пигментация; морфологические признаки листа и колоса; структура урожая; технологические свойства 
зерна и муки.
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The synthesis of new allopolyploid cereal genotypes is an important task aimed at involving new genetic resources 
in breeding programs. Diploid species of the genera Triticum and Aegilops – bread wheat relatives – are an impor-
tant source of agronomically valuable traits. A tetraploid synthetic with genomic formula DDAuAu was obtained 
by N.A.  Navruzbekov through crossing Aegilops tauschii Coss. and Triticum urartu Thum. ex Gandil. The purpose 
of this work was to study the chromosomal composition and biological and commercially important traits of the 
tetraploid. Cytogenetic analysis using fluorescent in situ hybridization showed the presence of all chromosomes of 
the D genome in the chromosomal complement of the synthetic. By means of stepwise vernalization, the winter 
habit was established for the tetraploid synthetic with the optimum vernalization requirement of 45 days. Under 
greenhouse conditions, two groups of genotypes were found whose flowering dates differed by 6.5 days, which 
may indicate an allelism at the Vrn-3 locus. The coloring of various organs of the tetraploid plant, such as coleoptile, 
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stem, anthers, and glumes of the spike, was revealed. The coloration of the aleurone layer of the grain may indicate 
that the donor species T. urartu is a carrier of the Ba gene that controls its blue color. A new morphotype of leaf pu-
bescence was found. In terms of productivity, the tetraploid is comparable to bread wheat. Grains are characterized 
by a supersoft structure and high wet gluten content, from 39–45 to 65 %, in the field and greenhouse conditions, 
respectively. Thus, the tetraploid can be used to create new wheat genotypes as a source of untapped genetic di-
versity, as well as a new genetic model for studying the patterns of evolution of polyploid plants.
Key words: Triticum urartu; Aegilops tauschii; sinthetic allotetraploid; growth habit; flavonoid pigmentation; leaf and 
spike morphology; yield components; technological properties of grain and flour.
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Введение
Высокогорные районы Кавказа – естественные ареалы 
обитания диплоидных видов родов Triticum и Aegilops, 
давших начало культурным аллополиплоидным видам 
пшеницы. Во второй половине 20-го века было пред-
принято много попыток синтеза новых видов аллополи-
плоидов с целью вовлечения в селекцию генетических 
ресурсов из диплоидных видов упомянутых родов. 
Тетраплоидный синтетик с геномной формулой DDАuАu 
получен Н.А. Нав рузбековым (1982) путем скрещивания 
видов Aegi lops tauschii Coss. и T. urartu Thum. ex Gandil. 
У амфидиплоида изучен характер мейоза и показана 
стабильность кариотипа (Аминов, Наврузбеков, 1985). 
Аналогичный гибрид с участием других исходных об-
разцов этих видов получил название T. erebuni Gandul. 
(Гандилян, 1984). Эти тетраплоиды так же, как и тетра-
плоидный вид T. palmovae G. Ivanov (AbAbDD), несущий 
геном А от вида T. boeoticum Boiss., весьма ограниченно 
вовлечены в исследования как прикладного, так и фунда-
ментального характера. Имеются лишь сведения об ис-
пользовании двух видов как доноров генов устойчивости 
к грибным заболеваниям у мягкой пшеницы (Babayants 
et al., 2012; Давоян и др., 2018). Более полного изучения 
биологических характеристик этих тетраплоидов до сих 
пор не проводилось. На Дагестанской опытной станции –  
филиале Федерального исследовательского центра Все-
российский институт генетических ресурсов растений 
им. Н.И. Вавилова (ВИР) – поддерживается и успешно раз-
множается аллотетраплоид (АТ Наврузбекова) с геномной 
формулой AuAuDD. В данном исследовании проведено 
изучение у него хромосомного состава и биологических 
и хозяйственно важных признаков. 

Материалы и методы
Тетраплоид АТ Наврузбекова получен путем прямой ги-
бридизации диплоидных видов Ae. tauschii и T. urartu 
Thum. ex Gandil. с последующим колхицинированием 
корней растений гибридов F1 (Наврузбеков, 1982).

Растения тетраплоида изучали в естественных усло-
виях г. Дербента (Дагестан) на опытной станции ВИР и в 
условиях гидропонной теплицы Института цитологии и 
генетики СО РАН (ИЦиГ СО РАН, Новосибирск). Полевое 
изучение проводилось в 2018 г. в условиях сухого субтро-
пического климата Дагестанской опытной станции ВИР, 
расположенной в южной плоскостной зоне Дагестана. 
Среднемноголетняя температура местности составляет от 
+1 до –1.4 °C при годовом количестве осадков 400–500 мм, 

80–90 % которых выпадает в осенне-зимний период, лето 
жаркое и сухое. Показатели продуктивности изучали на 
случайной выборке из 20 растений. Растения анализи-
ровали индивидуально, морфологию и продуктивность 
ко лоса оценивали на главных колосьях. В гидропонной 
теплице ИЦиГ СО РАН растения выращивали на искус-
ственном грунте – керамзите – при ежедневной двукрат-
ной водной подкормке раствором Кнопа, на 14-часовом 
режиме освещения; дневная/ночная температура 18/20 
до кущения и 20/22 °C после него. Для выяснения образа 
жизни растения выращивали без яровизации, а также под-
вергали их яровизации длительностью 30, 45 и 60 дней 
при температуре +4 °С. Проростки высевали в ванны по 
7–10 растений в рядке длиной 1 м. Наблюдения проводи-
ли по следующим признакам: периоду всходы–цветение, 
наличию пигментации и опушения на органах растения, 
остистости и форме колоса, показателям продуктивности, 
технологическим свойствам зерна и муки. 

Флуоресцентную гибридизацию in situ (FISH) осущест-
вляли в соответствии с ранее опубликованной методикой 
(Salina et al., 2006). Для идентификации хромосом исполь-
зовали меченые с помощью реакции ник-трансляции про-
бы pSc119.2 (Bedbrook et al., 1980) и pAs1 (Rayburn, Gill, 
1986). Опушение поверхности листа изучали на микро-
фотографиях сгибов предфлаговых листьев по ме тодике, 
описанной ранее (Genaev et al., 2012). Зерно анализиро-
вали по девяти технологическим показателям с помощью 
методов, рекомендованных для сортоиспытания сель-
скохозяйственных культур в России (Методика государ-
ственного сортоиспытания…, 1988), с модернизацией для 
небольших навесок зерна. Количество сырой клейковины 
определялось вручную из шрота микрометодом, основан-
ным на государственном стандарте Рос сийской Федерации 
(ГОСТ Р 54478-2011…, 2012). Диаметр ча стиц муки (мкм) 
определяли на приборе ПСХ-4. Физические показатели 
теста: упругость (мм), растяжимость (мм), сбалансиро-
ванность теста и силу муки (единицы альвеографа) –  
определяли на альвеографе Шопена с пятидесятиграм-
мовой месилкой. Содержание клейковины определяли 
в зерне, выращенном в тепличных и полевых условиях, 
остальные показатели – в зерне полевого происхождения, 
выращенном в Дагестане. 

Результаты
Хромосомный состав. Анализ метафазных хромосом 
образца тетраплоида методом FISH был проведен с зон-
дами pSc119.2 и pAs1, которые наиболее часто исполь-
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зуются для идентификации хромосом пшеницы и ряда 
других злаков, включая доноров геномов B и D полипло-
идных пшениц: Ae. speltoides Tausch. и Ae. tauschii Coss. 
(Badaeva et al., 1996; Schneider et al., 2003). Зонд pSc119.2 
гибридизуется главным образом с хромосомами гено ма B 
полиплоидных пшениц, а сайты pAs1 локализуются в 
основном на хромосомах генома D. В результате про-
веденной работы установлено, что образец является те-
траплоидной синтетической пшеницей (2n = 28, DDAA), 
в кариотипе которой обнаружено 14 хромосом генома D 
(рис. 1). Сайты pAs1 выявлены на концах длинных плеч 
одной из пар хромосом генома A, что не противоречит 
результатам работы (Badaeva et al., 2015), в которой по-
казано присутствие отдельных блоков pAs1 на разных 
хромосомах образцов диплоидных видов пшеницы. Зонд 
pSc119.2 локализуется на коротких плечах хромосом 2D 
и 5D, что соответствует ранее полученным данным для 
Ae. tauschii (Badaeva et al., 1996). На рис. 1 присутствует 
также пара субметацентрических хромосом генома A с 
сигналами pSc119.2 в субтеломерных районах коротких 
плеч. По данным предыдущих исследований, сайты 
pSc119.2 на хромосомах генома A немногочисленны. 
У тетра- и гексаплоидных пшениц блоки этого повтора 
могут локализоваться на 5AS, 4AL (Schneider et al., 2003; 
Kubaláková et al., 2005). У диплоидных пшениц pSc119.2 
почти не встречается. Однако в работе (Badaeva et al., 
2015) сообщается о локализации этого зонда на плече L, 
предположительно, хромосомы 2A у одного из образцов 
T. boeoticum. Следовательно, вполне возможно, что обра-
зец T. urartu, участвовавший в создании тетраплоида АТ 
Наврузбекова, несет сайты pSc119.2 на коротких плечах 
одной из пар субметацентрических хромосом генома A, 
возможно, 5A.

Определение образа жизни. Образ жизни и темп раз-
вития обуславливают адаптацию генотипа к условиям 
среды, своевременное формирование генеративных орга-
нов и успешное семенное воспроизведение. В условиях 
Дагестана посев тетраплоида проведен осенью. В силу 
мягкости климата это не давало возможности определить 
его генетический статус по генам яровости. Эксперимент 
в теплице показал, что без яровизации и при 30-дневной 
яровизации растения не переходят к генеративной фазе. 
Эффективными были сроки яровизации в 45 и 60 дней. 
Это свидетельствует, что образец несет рецессивные ал-
лели генов Vrn-A1 и Vrn-D1. Озимый образ жизни отме-
чен также у синтетического аллотетраплоида T. palmovae 
(DDAbAb) (Иванов, 1984). Яровизированные растения, из-
ученные в осеннюю и весеннюю вегетацию в тепличных 
условиях, разделяли на две группы по времени цветения. 
У первой группы число дней составляло 40.5, тогда как у 
второй – 46.8 (различия достоверны при p = 0.0014). Это 
может говорить о том, что образец несет разные аллели 
локуса Vrn-3 в хромосомах 7-й гомеологической группы, 
ответственного за «тонкую настройку» сроков цветения 
в период вегетации, либо других минорных локусов, от-
ветственных за сроки цветения per se. 

Окраска органов растений. Различные органы рас-
тений тетраплоидного синтетика на разных этапах онто-
генеза синтезировали флавоноидные пигменты. Их роль 
в жизненных процессах связана с адаптационными реак-
циями на многие абиотические и биотические стрессы. 
Обнаружено, что тетраплоид имеет антоциановую пиг-
ментацию колеоптиле, стебля и пыльников (рис. 2 а, б ). 
Эти доминантные признаки у мягкой пшеницы конт-
ролируются локусами Ra, Pc-1 и Pan-1 в хромосомах 
7-й гомеологической группы (Хлёсткина, 2012). Яркая и 
стабильная окраска указывает на экспрессию этих генов 
у тетраплоида. Среди этих генов у мягкой пшеницы наи-
более высокую экспрессию имеют гены хромосомы 7D 
и, вероятно, определяются у тетраплоида D-геномом. 
Созревшее зерно как в полевых, так и в тепличных усло-
виях имело очень редко встречающуюся голубую окраску 
алейронового слоя (см. рис. 2, в). Ранее определяющий 
этот признак ген Ba был локализован в хромосоме 4А 
вида T. boeoticum (Singh et al., 2007). В геноме D таких 
генов не обнаружено (Хлёсткина, 2012). Таким образом, 
можно предполагать, что вид T. urartu, ставший донором 
синтетического тетраплоида, служит носителем доми-
нантного аллеля этого гена.

Тетраплоид имел окрашенные чешуи колоса, при этом 
признак хорошо проявлялся в полевых условиях и доволь-
но слабо – в тепличных (см. рис. 2, г). Этот доминантный 
признак у полиплоидных пшениц контролируется серией 
гомеоаллельных генов Rg-1 в хромосомах 1-й гомеологи-
ческой группы (Khlestkina et al., 2006). Среди диплоидных 
видов распространенность этого признака целенаправ-
ленно не изучали. Однако известно, что среди сортов 
мягкой пшеницы доминатный аллель чаще встречается в 
возвышенных районах и районах с холодным климатом 
(Якубцинер, Савицкий, 1947). Для пшеницы характерен 
аллель гена Rg-D1 (хромосома 1D), определяющий серо-
дымчатую (разновидность caesium) окраску колосковых 
чешуй. Вид Ae. tauschii – носитель иного, чем у сортов 

Рис. 1. Идентификация методом флуоресцентной in situ гибридиза-
ции (FISH) хромосом генома D у тетраплоида DDAuAu. 
Красный сигнал – зонд pAs1, маркирующий D-геном; зеленый – зонд 
pSc119.2.
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мягкой пшеницы, аллеля этого гена, дающего темно-ко-
ричневую окраску (Пшеничникова и др., 2005).

Морфобиологические характеристики колоса. Ин-
тересно, что по форме и плотности колоса (таблица) изу-
чаемый генотип близок к мягкой пшенице. Хорошо из-
вестно, что геном А у тетраплоидного предшественника 
мягкой пшеницы – вида T. spelta – несет ген Q, определяю- 
щий спельтоидную форму колоса (Matsuoka, 2011). Мож-
но предположить, что геном AuAu изучаемого тетраплои-
да несет аллель этого гена, не влияющий на форму ко-
лоса, а его относительно плохая вымолачиваемость свя-
зана, скорее, с геном Tg в хромосоме 2D (McIntosh et al., 
2013). Колос АТ Наврузбекова остистый, что характерно 
для диких и слабоокультуренных сородичей мягкой 
пшеницы.

Опушение листовой пластинки и наличие восково го 
налета у растений. Характерной особенностью тетра-
плоида было присутствие опушения на листовых пла-
стинках. Его морфология отличалась от опушения у 
мягкой пшеницы (рис. 3). Оно было длинным, жестким на 
ощупь и довольно редким. Адаптивная значимость этого 
признака связана с защитой от повреждений листогрызу-
щими насекомыми, а также влиянием на энергетический 
баланс листа и газообмен путем изменения толщины не-

подвижного пограничного слоя воздуха, прилегающего 
к его поверхности (Schuepp, 1993). Установлено, что 
опушение защищает фотосинтетический аппарат листа 
от избытка солнечного излучения и особенно часто встре-
чается у растений, ареал произрастания которых – степи, 
пустыни, высокогорья и тундры (Johnson, 1975). На сегод-
няшний день у мягкой пшеницы определены гены этого 
признака в хромосомах 4В и 7В (McIntosh et al., 2013), а 
также в хромосоме 5А диплоидного и тетраплоидного 
видов T. monococcum и T. timopheevii (Jing et al., 2007; 
Pshenichnikova et al., 2019). Для генома D такие гены 
пока не обнаружены. Мы предполагаем, что изучаемый 
генотип служит носителем нового гена из этого генома. 
Ранее нами было показано, что среди образцов Ae. tauschii 
есть носители самого длинного опушения листа, и этот 
уровень экспрессии признака унаследовал аллополиплоид 
T. palmovae, который также служит носителем геномов D 
и Ab (Pshenichnikova et al., 2017). 

Растения изучаемого образца были полностью безвос-
ковыми. Все образцы пшеницы-однозернянки – безвос -
ковые (Tsunewaki, Ebona, 1999). Пока гена, ингибирую-
щего образование воскового налета на органах пшени цы-
однозернянки, не выявлено, однако известен ген-ингиби-
тор в хромосоме 2D (McIntosh et al., 2013).

Рис. 2. Флавоноидная окраска различных органов тетраплоида DDAuAu. 
Окраска колоса: 1 – в условиях теплицы; 2 – в полевых условиях Дербента; 3 – неокрашенный колос гексаплоидной пшеницы. С29 – сорт гексаплоидной 
пшеницы Саратовская 29. Пояснения см. в тексте.

Средние значения и вариабельность компонентов продуктивности тетраплоида AuAuDD при выращивании  
в полевых условиях Дагестанской опытной станции ВИР (Дербент)

Статисти-
ческий  
показатель

Высота  
растения, см

Длина  
колоса, см

Число  
колосков  
в колосе, шт.

Плотность 
колоса 

Число зерен 
с главного 
колоса, шт.

Масса зерен 
с главного 
колоса, г

Масса  
1000 зерен

Выполненность 
зерна, балл

(X ± Sx) 128.5 ± 5.62 11.6 ± 0.17 18.5 ± 0.50 19.4 ± 0.50 31.5 ± 1.81 1.2 ± 0.05 38.1 4.1 ± 0.08

Max 139.5 13.5 21.0 22.4 39.0 1.5 42.1 5.0

Min 115.4 8.5 17.0 17.0 19.0 0.8 38.5 3.0
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Хозяйственно важные признаки. По высоте амфиди-
плоид относится к среднерослым формам, средняя длина 
соломины составляет 128.5 см (см. таблицу). Соломина 
жесткая, однако устойчивость к полеганию невысокая 
и составляет 3 балла. Длина колоса варьирует от 8.5 до 
13.5 см. Колосовые и цветочные чешуи жесткие, с плохой 
вымолачиваемостью. Плотность колоса средняя. Масса 
зерна с колоса в среднем составляет 1.2 г, максимально 
отмеченное число зерен с колоса – 39. Визуально в баллах 
проводили оценку выполненности зерна, которая состави-
ла 4.1 балла из 10 возможных (см. таблицу). Это говорит 
о недостаточной выравненности поверхности зерновки 
(см. рис. 2, в). Однако при этом зерно довольно крупное: 
масса 1000 зерен главного колоса составила 38.1 г в по-
левых условиях (см. таблицу), а при определении при-
знака в технологическом анализе зерна урожаев 2017 и 
2018 гг. – в среднем 33.7 г. 

Технологические свойства зерна – важнейшие селек-
ционные характеристики, определяющие производствен-
ное назначение собранного урожая. В настоящей работе 
впервые изучены технологические свойства синтетиче-
ского тетраплоида. Один из главных технологических по-
казателей при отнесении зерна к технологическим классам 
в России – содержание клейковины в зерне. Этот параметр 
изучили в зерне как тепличного, так и полевого проис-
хождения. Он оказался очень высоким (рис. 4). В пер вом 
случае содержание составило 65 %. В полевых условиях 

этот показатель был в 2017 г. – 39 %, в 2018 – 45 %. Таким 
образом, тетраплоид AuAuDD может быть источником 
улучшения этого признака в селекции. Этот генотип 
оказался мягкозерным: диаметр частиц муки составил 
8.7 микрон при общей стекловидности 50 %. Его зерно 
можно охарактеризовать как супермягкое. Возможно, те-
траплоид служит носителем доминантных аллелей локуса 
Ha в хромосомах 5А и 5D, которые син тезируют полно-
ценные белки PinA и PinB, обеспечива ющие мягкозерную 
структуру эндосперма. Это характерно для диплоидных 
предковых видов пшеницы T. monococcum и Ae. tauschii 
(Gautier et al., 2000). Следует отметить, что тетраплоидные 
виды с геномным составом BBAA полностью утратили 
доминантные аллели этих генов, изучаемый тетраплоид 
DDAuAu в этом отношении уникален. С его помощью 
возможен перенос в мягкую пшеницу доминантного ал-
леля гена мягкозерности из хромосомы 5А, утерянного в 
процессе полиплоидизации. Физические свойства муки 
по альвеографу характеризовались достаточно высокой 
упругостью, но низкой растяжимостью. Соотношение 
этих реологических показателей составило 6.1, что при-
ближает тетраплоид к твердым пшеницам с геномным 
составом ВВАА.

Заключение
Оценивая селекционную ценность изученного тетраплои-
да Наврузбекова, можно сказать, что из-за отмеченных 
недостатков (полегание, плохая вымолачиваемость, низ-
кая продуктивность и др.) прямое его использование в 
производстве нецелесообразно. На данном этапе необ-
ходимо определиться с возможными путями передачи 
выявленных ценных признаков в более приспособлен-
ный к производственному возделыванию генотип или 
создания на основе амфидиплоида новой, улучшенной в 
селекционном плане формы. В настоящее время имеет-
ся только одна работа по скрещиваемости тетраплоида 
с некоторыми видами пшеницы, эгилопса и ржи (Нав-
рузбеков, 1984), в которой сообщается, что наилучшая 
завязываемость и всхожесть отмечены при гибридизации 
с культурной полбой (более 80 %). При гибридизации с 
мягкой пшеницей показатели немного ниже; с рожью и 
разными видами эгилопса завязываемость составляет до 
10 %. Эти исследования указывают на возможность про-
ведения селекционной работы с АТ Наврузбекова. Вновь 
создаваемые аллополиплоиды представляют значитель-
ный интерес для фундаментальных исследований. Они 
моделируют процессы эволюции, происходящей путем 
полиплоидии, при которых происходит одномоментная 
перестройка взаимодействий многих генетических сетей, 
существовавших в отдельных геномах. Эти процессы в 
значительной степени определяют адаптивные возможно-
сти и дальнейшую судьбу нового генотипа. Объединение 
геномов А и В у злаковых культур было весьма успеш-
ным для формирования цитогенетически устойчивого 
тетраплоида, который хорошо приспособился к условиям 
среды и дал начало большому спектру видов с геномной 
формулой ВВАА. Присоединение позже к нему генома D 
также было эволюционно благоприятным и дало гекса - 
плоидный вид T. aestivum, который широко распростра-
нился по земному шару. 

1 см

Тетраплоид 
(теплица)

Тетраплоид 
(поле, 2018 г.)

С29 (теплица)

Рис. 4. Клейковина, отмытая ручным способом, из шрота, полученно-
го путем размола цельного зерна тетраплоида DDAuAu. 
С29 – Саратовская 29.

Сорт Саратовская 29 Тетраплоид DDAuAu
1 12 2

Рис. 3. Микрофотографии сгибов предфлаговых листьев гексаплоид-
ной пшеницы Саратовская 29 (С29) и тетраплоида DDAuAu. 
Поверхность листа: 1 – верхняя; 2 – нижняя.
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Всестороннее изучение созданных в предыдущие годы 
искусственных аллополиплоидов, в том числе и с по-
мощью новых молекулярно-генетических технологий, 
позволит освоить новые генетические ресурсы для прак-
тических целей и создать новые генетические модели для 
исследования закономерностей эволюции растений путем 
полиплоидии. Результаты, полученные в нашей работе, 
указывают на перспективы проведения более глубоких 
генетических и селекционных исследований тетраплоида 
Наврузбекова.
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