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Актуальность. Засорение посевов тетраплоидной кукурузы триплоидными зерновками приводит к снижению 
урожая зерна и разрушению стабильности ее генома. Поиск причин разложения тетраплоидного генома, как и ре-
шение проблемы снижения семенной продуктивности в свободноопыляющихся посевах тетраплоидной кукуру-
зы, актуально.
Материалы и методы. Объектом исследований служили сорта тетраплоидной зубовидной (к-23427) и сахарной (к-
23426) кукурузы из коллекции ВИР, гибриды зубовидной (к-24735) и сахарной кукурузы (к-23425). Опыты заложены 
на в предгорной зоне Кабардино-Балкарии. Инцухт и гибридизацию проводили под пергаментными изоляторами. 
Окрашивание метафазных пластинок корешков кукурузы проводили реактивом Шиффа по Фельгену, а пыльцевых 
зерен – раствором Люголя. 
Результаты. Триплоидные зерновки наравне с диплоидными способны прорастать и проявляют слабую фертиль-
ность. В результате слияния между мужскими гаметами триплоидных и женскими тетраплоидных растений происхо-
дит разбалансирование стабильности тетраплоидного генома, которое приводит к нарастающей деградации продук-
тивности сорта с каждой репродукцией семян. Цитологический анализ и результаты тест-кроссов 2n × 3n, 4n × 3n 
показали, что у самоопыленных триплоидных растений частота формирования диплоидных зерновок составляет 
7,44%, триплоидных + анеуплоидных – 41,78%, тетраплоидных – 50,74%, а в тест-кроссах частота диплоидных – 
18,22%, триплоидных + анеуплоидных – 63,83%, тетраплоидных – 36,15%. Анализ классов расщепления с определе-
нием критерия χ2 Пирсона показал, что вместо ожидаемого расщепления 1(2n) : 7(3n) + (Xn±1x): 1(4n) на самоопылен-
ных триплоидных растениях формируются диплоидные, триплоидные + анеуплоидные и тетраплоидные зерновки 
в соотношении 2 : 13 : 16 соответственно, а в тест-кроссах на 2n- и 4n-генотипы происходит расщепление на диплоид-
ные, триплоидные + анеуплоидные и тетраплоидные зерновки в соотношении 7 : 18 : 14 соответственно. 
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Cytogenetic factors decreasing the fertility of pollen and cobs during 
clogging of tetraploid maize with triploid grains (Zea mays L.)

Background. Clogging of tetraploid maize crops with triploid grains leads to a decrease in grain yield and the destruction of the 
genome’s stability. Searching for the reasons of the tetraploid genome’s decomposition as well as solving the problem of seed 
yield reduction in freely pollinated crops of tetraploid maize remains relevant.
Materials and methods. Cultivars of tetraploid dentate (k-23427) and sweet (k-23426) maize from VIR and dentate (k-24735) 
and sweet maize (k-23425) hybrids served as the material of the research. The experiments were carried out in the foothill zone 
of Kabardino-Balkaria. Incubation and hybridization were carried out under parchment insulators. Metaphase plates of maize 
roots were stained with Schiff ’s reagent according to Feulgen and pollen grains were stained with Lugol’s solution.
Results. Triploid grains, along with diploid ones, were able to germinate and show poor fertility. As a result of the fusion be-
tween male gametes of triploid and female tetraploid plants, an imbalance in the stability of the tetraploid genome occurred, 
leading to increased degradation of the cultivar’s productivity with each seed reproduction. A cytological analysis and the re-
sults of test crosses 2n × 3n, 4n × 3n showed that in self-pollinated triploid plants the frequency of diploid kernel forma-
tion was 7.44%; triploid + aneuploidy, 41.78%; tetraploid, 50.74%; and in test crosses the frequency of diploid ones was 
18.22%; triploid + aneuploid, 63.83%; and tetraploid, 36.15%. The analysis of segregation classes with the determination of 
Pearson’s χ2 criterion showed that instead of the expected segregation 1(2n) : 7(3n) + (Xn±1x) : 1(4n), diploid, triploid + aneu-
ploid and tetraploid kernels developed on self-pollinated triploid plants in the ratio of 2 : 13 : 16, respectively, and in test 
crosses for the 2n and 4n genotypes splitting into diploid, triploid + aneuploid, and tetraploid grains occurred in the ratio of 
7 : 18 : 14, respectively.
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Введение

Тетраплоидная кукуруза (4n = 40), в отличие от ди-
плоидной (2n = 20), характеризуется более широким ди-
апазоном коэффициента вариации селекционно ценных 
признаков, изменяющихся как в сторону повышения, так 
и снижения их значений. Но наиболее привлекательным 
для селекционера остаются признаки крупного початка 
и зерновки, высокой урожайности листостебельной мас-
сы, их повышенной питательности и лучшей поедаемо-
сти КРС, повышенной устойчивостью к абиотическим 
и биотическим факторам среды, но несмотря на эти пре-
имущества она не получила широкого распространения 
из-за низкой зерновой продуктивности початка при сво-
бодном опылении в посевах (Hatefov, Shcherbak, 2011). 
Как показали ранее проведенные цитологические и ге-
нетические исследования, причина снижения семенной 
продуктивности тетраплоидной кукурузы кроется в на-
рушении процессов нормального течения мейоза в мейо-
цитах вследствие высокой частоты нарушений при рас-
хождении квадривалентных ассоциаций гомологичных 
хромосом в мейозе. В процессе длительного селекцион-
ного отбора, проведенного в популяциях тетраплоидной 
кукурузы против высокой частоты квадривалентов 
в мейоцитах в сторону предпочтительной бивалентной 
конъюгации гомологичных хромосом, удалось преодо-
леть низкую зерновую плодовитость початка и создать 
сорта тетраплоидной кукурузы, способные конкуриро-
вать по урожайности зерна с диплоидными гибридами 
(Hatefov, Shcherbak, 2011). При достижении стабильности 
мейотических процессов в геноме и сопряженного с ним 
высокого уровня семенной продуктивности початка, 
у тетраплоидных сортов, у селекционеров возникает 
про блема сохранения ее стабильности в последующих 
ре продукциях.

В свободно опыляющихся производственных посевах 
тетраплоидной кукурузы с течением времени неизбеж-
ны ее реципрокные скрещивания с диплоидными гено-
типами (при отсутствии пространственной изоляции от 
посевов диплоидной кукурузы) либо возникновение 
спонтанных геномных мутаций, приводящих к возник-
новению диплоидных генотипов внутри тетраплоидной 
популяции. В таких популяциях с каждой генерацией 
идет накопление гетероплоидных генотипов, приводя-
щих к быстрому разбалансированию тетраплоидного ге-
нома за счет постоянно возрастающих нарушений расхо-
ждения гамет в мейозе и образования анеуплоидов. У ра-
стений анеуплоидные генотипы жизнеспособны (Henry 
et al., 2005, 2010) и легко скрещиваются с тетраплоидны-
ми рас тениями. Как следствие такого нарушения мы на-
блюдаем быструю динамику снижения фертильности 
пыльцы и семенной продуктивности (озерненности) по-
чатка тетраплоидной кукурузы, сводящую на нет всю 
многолетнюю селекционную работу по ее улучшению. 
Возможно, аналогичные процессы могут происходить 
и на других зерновых культурах сельскохозяйственных 
растений с тетраплоидным геномом, относящихся к пе-
рекрестникам (рожь, кукуруза, подсолнечник, гречиха 
и др.). Исследования характера и частоты гетероплоидии 
при засорении посевов тетраплоидной кукурузы дипло-
идными и триплоидными растениями актуальны. 

Цель исследования – определить частоту возникнове-
ния гетероплоидных гамет при реципрокных скрещива-
ниях между диплоидной и тетраплоидной кукурузой, 
приводящих к снижению урожая и вырождению тетра-
плоидной кукурузы в свободноопыляющихся посевах. 

Материал и методика

Исследования были проведены на сорте тетраплоид-
ной зубовидной кукурузы ‘Тетра-1’ (к-23427) и сорте те-
траплоидной сахарной кукурузы ‘Баксанская сахарная’ 
(к-23426), а в качестве источника диплоидной пыльцы 
использовали гибриды зубовидной кукурузы ‘Камил-
ла СВ’ (к-24735) и сахарной кукурузы ‘Ника 353’ (к-
23425) из коллекции Всероссийского института генети-
ческих ресурсов растений имени Н.И. Вавилова (ВИР). 
Соответственно, источниками доминантных аллелей 
гена Su2 были тетраплоидный сорт ‘Тетра-1’ (к-23427) 
и диплоидный гибрид ‘Камилла СВ’ (к-24735), а рецес-
сивных su2 – тетраплоидный сорт ‘Баксанская сахарная’ 
(к-23426) и диплоидный гибрид ‘Ника 353’ (к-23425). 
Мутантный ген su2 в гомозиготном состоянии феноти-
пически проявляется в виде сморщенных полупрозрач-
ных зерновок за счет высокого содержания декстринов 
в эндосперме, а в гетерозиготном генотипе формируется 
зерновка мучнистой консистенции с крахмалом. На по-
чатке зерновки с гомозиготами su2su2 легко отличимы 
фенотипически от зерновок с доминантной аллелью 
 Su2su2 или Su2Su2. Перенос пыльцы осуществляли ис-
кусственно под пергаментным изолятором. 

Полученные в результате гетероплоидных реципрок-
ных скрещиваний триплоидные растения самоопыляли 
под пергаментными изоляторами. Инцухт проводили на 
пяти початках для каждой триплоидной гибридной ком-
бинации. Всего было получено 10 самоопыленных (ин-
цухт) початков с триплоидными зерновками F1 и 50 по-
чатков F2 репродукции. Полученные на самоопыленных 
триплоидных (3n) початках гетероплоидные зерновки 
распределяли на четыре группы по размеру и выполнен-
ности эндосперма на предполагаемые 2n, 3n, 4n и Хn±1х 
(анеуплоиды). К группе Хn±1х были отнесены все зер-
новки с неопределенным генотипом, которые не могли 
быть отнесены к 2n-, 3n- или 4n-группам. 

Все зерновки из четырех групп были высеяны в грунт, 
на селекционном участке. Для проведения цитологиче-
ского анализа по определению плоидности в каждой 
группе отбирали по 10 зерен и проращивали в чашках 
Петри до появления первичного корешка. Корешки фик-
сировали в ацеталкоголе и далее проводили окрашива-
ние препаратов реактивом Шиффа по Фельгену (Romeis, 
1989) с горячим гидролизом и мацерацией целлюлазой 
из Aspergillus niger и анализ метафазных пластинок по 
З. П. Паушевой (Pau sheva, 1988). Цитологические иссле-
дования проводили на большом исследовательском све-
товом микроскопе Carl Zeiss Jena (ГДР) при увеличении 
90 × 15 в проходящем свете с синим фильтром. Просмат-
ривали по 5 метафазных пластинок для каждого кореш-
ка и подсчитывали число хромосом в соматических клет-
ках. Проростки затем переносили в грунт для укорене-
ния и проведения в дальнейшем тест-кросса вместе 
с остальными зерновками этой группы, не участвовав-
шими в цитологическом анализе. 

Дальнейшее массовое ранжирование растений по 
плоидности проводили методом тест-кросса на диплоид-
ный и тетраплоидный тестеры. Окрашивание пыльце-
вых зерен проводили раствором Люголя на пыльце, со-
бранной с триплоидных растений. Для проведения тест-
кросса использовали в качестве материнской формы как 
диплоидные (2n), так и тетраплоидные (4n) тестеры, го-
мозиготные по доминантным (к-24735, к-23427) и ре-
цессивным (к-23426, к-23425) аллелям гена su2. Отцов-
ские триплоидные реципрокные гибридные растения 
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имели генотип Su2Su2su2 и Su2su2su2. Всего получено 
200 початков тест-кроссов. 

После созревания початков проводили подсчет зер-
новок и определяли их плоидность по результатам 
тест-кроссов с диплоидными и тетраплоидными тесте-
рами, несущих доминантные и рецессивные аллели 
гена su2. На початках учитывали общее число зерен, из 
них – число сахарных зерновок, несущих гомозиготные 
аллели гена su2, и к числу зерновок с доминантным ге-
ном Su2. Опыты были заложены на территории НПО 
№ 1 Нартан Института сельского хозяйства Кабарди-
но-Балкарского научного центра РАН, в предгорной 
зоне Кабардино-Балкарии (КБР), в 2007–2010 гг. В це-
лом за период проведения исследований рост и разви-
тие кукурузы проходили при избытке тепла и дефици-
те влаги. Фенологические наблюдения проводились 
согласно методическим указаниям ВИР по изучению 
и поддержанию образцов коллекции кукурузы (Shma-
raev, Matveeva, 1985). Статическую обработку данных 
по определению критерия Пирсона χ2 проводили при 
помощи пакета программ Statistica 10.0.

Схема скрещиваний в опыте:
1 год (2007):
1.  4n(к-23426) ×  2n(к-24735) →F13n(генотип 

Su2su2su2) 
2.  2n(к-23425) ×  4n(к-23427) →F13n(генотип 

Su2Su2su2)
2 год (2008):
1. 3n(Su2su2su2) инцухт
2. 3n(Su2Su2su2) инцухт
Тест-кроссы 3n растений с генотипами Su2Su2su2 

и Su2su2su2 
1.  4n(к-23426) ×  3n(Su2su2su2) 
2.  4n(к-23427) ×  3n(Su2su2su2)
3.  2n(к-24735) ×  3n(Su2su2su2)
4.  2n(к-23425) ×  3n(Su2su2su2)
5.  4n(к-23426) ×  3n(Su2Su2su2)
6.  4n(к-23427) ×  3n(Su2Su2su2)
7.  2n(к-24735) ×  3n(Su2Su2su2)
8.  2n(к-23425) ×  3n(Su2Su2su2)
3 год (2009): тест-кроссы предполагаемых 2n, 

3n+Хn±1х, 4n зерновок 
1.  4n(к-23426) ×  2n 
2.  4n(к-24735) ×  2n 
3.  4n(к-23426) ×  3n+Хn±1х
4.  4n(к-24735) ×  3n+Хn±1х
5.  4n(к-23426) ×  4n 
6.  4n(к-24735) ×  4n 

Результаты и обсуждение

Растения тетраплоидной и диплоидной кукурузы 
при отсутствии изоляции легко скрещиваются между со-
бой, образуя на початке триплоидные зерновки без эндо-
сперма (рис. 1, А) (Rhoades, 1936). Вопреки распростра-
ненному мнению о слабой жизнеспособности и плодови-
тости триплоидных растений (Wang et al., 2016), было 
установлено, что триплоидные зерновки кукурузы, по-
лученные в результате реципрокных скрещиваний меж-
ду диплоидной и тетраплоидной кукурузой, вполне жиз-
неспособны и частично фертильны (рис. 1, Б). 

Несмотря на почти полное отсутствие эндосперма 
в триплоидных зерновках, при условии оптимальной 
влагообеспеченности и питательности почвы они дают 
слабые ростки с узкими, удлиненными листочками, ко-
торые затем в процессе вегетации могут развиться 

в мощ ные растения, превышающие тетраплоидные и ди-
плоидные растения по высоте. Гибридные триплоидные 
растения выметывают мощную метелку и проявляют 
слабую и среднюю фертильность, формируя в пыльни-
ках пыльцевые зерна со сниженной фертильностью 
вследствие полного или частичного нарушения накопле-
ния в них крахмала. При окрашивании раствором Люго-
ля пыльцы, собранной с триплоидного растения кукуру-
зы, можно легко обнаружить жизнеспособные пыльце-
вые зерна по синей окраске (темные), тогда как анеупло-
идные, нежизнеспособные пыльцевые зерна остаются 
неокрашенными (светлые).

Пыльца триплоидных растений кукурузы одинаково 
прорастает и участвует в процессе слияния гамет как на 
рыльцах диплоидных и тетраплоидных растений, так 
и на собственных рыльцах при самоопылении (инцухт, 
инбридинг). При этом на самоопыленных початках три-
плоидной кукурузы завязываются зерновки с различной 
плоидностью и развитием эндосперма. 

Следует отметить, что игнорирование рисков засоре-
ния тетраплоидных посевов диплоидными и триплоид-
ными генотипами может привести к полному разруше-
нию тетраплоидного генома (Khatefov, Matveeva, 2018; 
Khatefov et al., 2018). При проведении исследований по 
сбору пыльцы были использованы стерильные перга-
ментные изоляторы на мужских и женских соцветиях, 
предотвратившие случайное попадание чужеродной 
пыльцы на стерильные рыльца. Анализы результатов ре-
ципрокных скрещиваний между диплоидной и тетра-
плоидной кукурузой и расщепления их гибридного три-
плоидного потомства показал, что при нарушении нор-
мального соотношения плоидности между зародышем 
и эндоспермом в зерновке происходит нарушение фор-
мирования полноценного эндосперма. На початке разви-
ваются жизнеспособные гибридные триплоидные заро-
дыши со щитком, а вместо эндосперма образуются пус-
тые или слабо выполненные щуплые зерновки с полным 
или частичным отсутствием крахмала в эндосперме (см. 
рис. 1, А). 

Ранее было установлено, что при гомоплоидном скре-
щивании у диплоидных и тетраплоидных генотипов со-
отношения плоидности зародыша и эндосперма остает-
ся классическим – 2 : 3 соответственно и зерновки на по-
чатке формируются полноценными, с нормально сфор-
мированным эндоспермом. При гетероплоидном скре-
щивании у формирующихся на початке триплоидных 
зерновок без эндосперма (либо сильно редуцированным 
эндоспермом) наблюдается два варианта этих соотноше-
ний в зависимости от роли родителей в схеме реципрок-
ных скрещиваний, это 3 : 4 и 3 : 5 для гибридов  2n ×  4n 
и  4n ×  2n соответственно (табл. 1). Независимо от ро-
ли родителей в схеме реципрокных скрещиваний, сфор-
мировавшийся зародыш имеет триплоидный геном 
и вполне жизнеспособен, если прорастание и развитие 
проростка на начальных этапах онтогенеза происходит 
в оптимальных условиях. По достижении триплоидным 
растением фазы цветения метелка формирует слабо раз-
витые пыльники с низкой пыльцеобразующей способно-
стью и фертильностью пыльцы (рис. 2). В случае отсутст-
вия оптимальных условий роста у триплоидных зерно-
вок затрудняется процесс прорастания из-за отсутствия 
в аномальном, неразвитом эндосперме достаточного за-
паса крахмала и других питательных веществ. Отсутст-
вие на початке полноценных зерновок существенно сни-
жает продуктивность початка и, как следствие этого, 
снижается урожай зерна.
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Рис. 1. Зерновки триплоидной кукурузы (А) на диплоидном початке (слева)
и проростки (Б) триплоидной кукурузы (справа)

Fig. 1. Triploid maize kernels (A) on a diploid cob (left), and seedlings (Б) of triploid maize (right)

Рис. 2. Пыльники диплоидной, триплоидной и тетраплоидной кукурузы 

Fig. 2. Anthers of diploid, triploid and tetraploid maize

Таблица 1. Развитие зародыша и эндосперма в зерновке при моноплоидных и гетероплоидных скрещиваниях 
между диплоидной (2n) и тетраплоидной (4n) кукурузой (по: Hatefov, 2012)

Table 1. The development of the embryo and endosperm in the grain during monoploid and heteroploid crosses 
between diploid (2n) and tetraploid (4n) maize (from: Hatefov, 2012)

Параметры зерновки Компоненты зерновки

Комбинации

 2
n 

× 
 2

n

 4
n 

× 
 4

n

 2
n 

× 
 4

n

 4
n 

× 
 2

n

Плоидность, n
зародыш 2 4 3 3

эндосперм 3 6 4 5

Соотношение зародыш: эндосперм 2 : 3 2 : 3 3 : 4 3 : 5

Состояние
зародыш развит развит развит развит

эндосперм развит развит не развит не развит
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На первом этапе исследований были созданы реци-
прокные гибридные комбинации по схеме  4n(к-23426) × 

 2n(к-24735) → F13n и  2n(к-23425) ×  4n(к-23427) → F13n. 
В обеих схемах скрещиваний были получены трипло-
идные зерновки на початках с генотипом зародыша 
 Su2su2su2 и Su2Su2su2 соответственно. 

На втором этапе скрещиваний были проведены ин-
цухты и тест-кроссы триплоидных растений обоих гено-
типов. Початки самоопыленных триплоидных растений 
сформировали зерновки различной выполнености и раз-
меров. После созревания початка и его обрушивания все 
зерновки были распределены на четыре класса по их 
размеру и выполнености эндосперма (рис. 3). 

Параллельно с инцухтом триплоидных растений бы-
ла проведена их гибридизация в тест-кроссах с перено-
сом пыльцы триплоидного растения на рыльца початков 
диплоидных и тетраплоидных тестеров. На этих почат-
ках после созревания также сформировались зерновки 
различной плоидности (см. рис. 3, А), которые тоже были 
разделены на четыре класса по размеру и выполнености 
эндосперма (см. рис. 3, Б). Фенотипически диплоидные 
и тетраплоидные зерновки трудно отличимы друг от 
друга по размеру зерновки, тогда как анеуплоидные 
и прочие зерновки характеризуются мелкосемянностью, 
редуцированным эндоспермом и зародышем, а трипло-
идные – отсутствием эндосперма. Поэтому для подтвер-
ждения истинности предполагаемой плоидности выще-
пившихся в потомстве тест-кроссов разных генотипов 
были проведены повторные тест-кроссы с 4n-тестерами. 
Пыльцу с анализируемого растения переносили на по-
чатки 2n- и 4n-тестеров в пергаментных изоляторах. 
Истинность диплоидного и тетраплоидного генома под-
тверждалась в том случае, если на соответствующем по 
плоидности тестерном початке завязывались полноцен-
ные (выполненные) зерновки.

В случае совпадения плоидности материнской и от-
цовской форм на гибридном початке всегда завязывают-
ся полноценные зерновки. Если завязывались триплоид-
ные (щуплые) зерновки, исходную отцовскую форму 
приравнивали к противоположному по плоидности тес-
тера генотипу (гетероплоидной комбинации), а при за-
вязывании на обоих тестерных початках гетероплоид-
ных зерновок тестируемую линию относили к триплоид-
ному или анеуплоидному генотипу. 

Окрашивание метафазных пластинок двухдневных 
проростков анализируемых зерновок реактивом Шиф-
фа по Фельгену (Pausheva, 1988) (рис. 4) показало, что 
распределение на генотипы с предполагаемым уров-

нем плоидности по размеру зерновки не в полной мере 
соответствовало реальным данным. Результаты тест-
кросса показали, что в группу предполагаемых тетра-
плоидных зерновок иногда попали диплоидные, сфор-
мировавшие крупные зерновки вследствие эффекта 
гетерозиса. 

Несмотря на большую трудоемкость, цитологический 
анализ остается наиболее точным методом определения 
плоидности генома зерновок, если у исследователя нет 
возможности провести тест-кроссы. Проведение тест-
кроссов удобно тем, что позволяет протестировать в по-
левых условиях большой объем селекционного материа-
ла, заменяя более трудоемкий для таких объемов цито-
логический анализ и который можно применить в том 
случае, когда результаты тест-кросса вызывают сомне-
ния. Зерновки, отнесенные в группу Хn±1х, плохо про-
растали либо не прорастали совсем, проростки были сла-
бо жизнеспособными, с очень тонкими и хрупкими ко-
решками, поэтому были исключены из цитологического 
анализа. После взятия проб корешков для проведения 
цитологического анализа у части исследуемого материа-
ла все проростки высаживали в грунт, каждый в свою 

Рис. 3. Разноплоидные зерновки на самоопыленном триплоидном початке (А) и распределение зерновок 
самоопыленного триплоидного початка кукурузы по размерам на предполагаемые генотипы

4n, 2n, Хn±1х и 3n (Б). В Хn±1х включены все зерновки, геном которых, возможно, отличается от генома
4n, 2n и 3n по числу хромосом

Fig. 3. Maize kernels with different ploidy in an inbred triploid ear (A) and size distribution of kernels
for the putative 4n, 2n, Хn ± 1х and 3n genotypes of inbred triploid ears of maize (Б). Хn ± 1х includes all grains 

whose genome may differ from the 4n, 2n, and 3n genome by the number of chromosomes
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группу, и после укоренения и восстановления нормаль-
ного развития вовлекались в тест-кроссы наравне с дру-
гими рас тениями из одной выборки, не участвовавшими 
в цитологическом ана лизе.

Анализ фенотипического расщепления зерновок 
в потомстве триплоидных растений показал, что при 
инцухте триплоидных растений, на триплоидных по-
чатках завязываются диплоидные, тетраплоидные, 
триплоидные и анеуплоидные зерновки с частотой, от-
личающейся от ожидаемого расщепления 1 : 2 : 1. Фак-
тически в F2 частота диплоидных зерновок составляет 
7,44%, триплоидных + анеуплоидных – 41,78%, тетра-
плоидных – 50,74% (табл. 2). 

При этом во всех гетероплоидных комбинациях раз-
виваются вполне жизнеспособные и достаточно фер-
тильные триплоидные растения. По результатам расще-
пления в потомстве зерновок, несущих гомо- и гетерози-
готы аллелей гена сахарного эндосперма, было установ-
лено, что фенотипическое расщепление по гену su2 (а) 

для диплоидных зерновок составляет 2А : 1а, для три-
плоидных – 3А : 1а, и тетраплоидных – 4А : 1а. 

Экспериментальные данные показали (табл. 3), что 
образующиеся на триплоидном растении пыльцевые 
зерна, несущие аномальное число хромосом в спермиях, 
в результате прорастания на рыльцах и слияния с яйце-
клетками тетраплоидных растений нарушают баланс 
тет раплоидного генома и, как следствие этого, приводят 
к нарушениям нормального течения мейоза. Фактически 
это выражается в полном или частичном редуцировании 
ткани эндосперма и дефективности зерновки, опосредо-
ванно приводящем к снижению урожая зерна. Фенотипи-
ческое проявление сигнальных генов сахарного эндо-
сперма зерновки в выщепляющихся генотипах, несущих 
гомозиготные аллели гена su2, подтверждает способ-
ность пыльцы триплоидных растений прорастать на 
рыльцах и вступать в процесс слияния гамет и образовы-
вать зиготы у тетраплоидных и диплоидных растений 
(рис. 5). 

Плоидность 
зерновки,

n

Частота 
выщепления 
зерновок, %

Соотношение 
и состояние 
аллелей 

сигнального гена 
в зерновках 

Фактическое расщепление в F2, (%)

Генотип
Su2su2su2

Генотип
Su2Su2su2

4 50,74 
4 Su2- 47,75 50,75

1 su2 3,00 0,00

3* 41,78
3 Su2- 35,81 41,79

1 su2 5,96 0,00

2 7,44
2 Su2- 4,48 5,98

1 su2 3,00 1,48

Сумма 100% – 100% 100%

Примечание: к сумме 3n-зерновок отнесены также все анеуплоидные генотипы

Note: the sum of 3n kernels also includes all aneuploid genotypes

Таблица 2. Частота (%) расщепления зерновок по плоидности генома и состоянию
аллелей гена Su2 при инцухте потомства триплоидных гибридов с генотипом (Su2su2su2) и (Su2Su2su2)

(по: Khatefov, Malukhov, 2007)
Table 2. Frequency (%) of grains split according to the genome’s ploidy and the state of the Su2 alleles in the progeny 

of triploid hybrids with the genotypes (Su2su2su2) and (Su2Su2su2) during inbreeding
(from: Khatefov, Malukhov, 2007)

Рис. 4. Метафазные пластинки диплоидной (2n), триплоидной (3n) и тетраплоидной (4n) кукурузы 
(увеличение микроскопа 90 × 15)

Fig. 4. Metaphase plates of diploid (2n), triploid (3n) and tetraploid (4n) maize (microscope zoom 90 × 15)
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По этой причине не удается достоверно определить 
классическим методом соотношение доминантных и ре-
цессивных аллелей гена su2 по фенотипу в геноме зерно-
вок, выщепляющихся в потомстве триплоидных гибрид-
ных растений. Применение тест-кроссов, несущих в сво-
ем геноме доминантные и рецессивные гомозиготы ал-
лелей гена su2, позволяет разделить только генотипы, 
несущие рецессивные гомозиготы гена su2, от генотипов, 
несущих его доминантную аллель (см. табл. 2). 

Теоретически ожидаемое расщепление плоидности 
зерновки в потомстве самоопыленных 3n-растений 
и тест-кроссов  2n ×  3n,  4n ×  3n соответствует соот-
ношению 1(2n) : 7(3n) + (Xn±1x) : 1(4n) (табл. 4), но ре-
зультаты анализа фактического  расщепления зерновок 
по плоидности генома, полученного с помощью расчетов 
критерия χ2 Пирсона (табл. 5), показали их несоответ-
ствие фактическому ни в случае самоопыления, ни при 
проведении тест-кроссов на 2n- и 4n-генотипы. 

Таблица 3. Возможные генотипы зародыша и эндосперма, формирующиеся при гибридизации
между  гаметами 3n-кукурузы генотипом Su2Su2su2 (ААа) и Su2su2su2 (Ааа) с  гаметами 2n- и 4n-кукурузы, 

гомозиготных по гену Su2(А) и su2(а)

Table 3. Putative genotypes of the embryo and endosperm formed during hybridization between
the 3n maize Su2Su2su2 genotype (AAa) and Su2su2su2 genotype (Aaa) with 2n and 4n maize gametes

homozygous for Su2 (A) and su2(a) gene

Ге
но
ти
п

Га
м
ет
ы

 2n  4n

зародыш эндосперм зародыш эндосперм

А а АА аа АА аа АААА аааа

 3
n 

(A
А

a

A 2АА* 2Аа* 2ААА* 2Ааа* 2ААА 2Ааа 2АААА 2Ааааа

a 1Аа* 1аа* 1Ааа* 1ааа* 1ААа 1ааа 1ААаа 1ааааа

AA 2ААА 2ААа 2АААА 2ААаа 2АААА* 2ААаа* 2АААААА* 2ААаааа*

Aa 4ААа 4Ааа 4АААа 4ААаа 4АААа* 4Аааа* 4АААААа* 4Аааааа*

 3
n(

A
аa

)

A 1АА* 1Аа* 1ААА* 1Ааа* 1ААА 1Ааа 1ААААА 1Ааааа

а 2Аа* 2аа* 2ААа* 2ааа* 2ААа 2ааа 2ААААа 2ааааа

Aа 4ААа 4Ааа 4АААа 4Аааа 4АААа* 4Ааааа* 4АААААа* 4Аааааа*

аa 2Ааа 2ааа 2ААаа 2аааа 2ААаа* 2аааа* 2ААААаа* 2аааааа*

Примечание: звездочкой отмечены генотипы, формирующие на початке зерновки с нормальным эндоспермом

Note: the asterisk marks the genotypes forming on the cob grains with a normal endosperm

Рис. 5. Плоидность и генотип эндосперма зерновок, сформированных в результате тест-кроссов
триплоидных растений с диплоидным (  2n ×  3n) и тетраплоидным (  4n ×  3n) тестерами кукурузы

Fig. 5. Ploidy and genotype of grain endosperm formed as a result of test crosses of triploid plants
with diploid (  2n ×  3n) and tetraploid (  4n ×  3n) maize testers

(  2n ×  3n)                                                                                    (  4n ×  3n)
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Это несоответствие классическому расщеплению 
можно объяснить невозможностью разделения в услови-
ях нашего опыта триплоидных и анеуплоидных зерно-
вок. Наложение значений обоих генотипов не дает воз-
можности подтвердить ожидаемое классическое расщеп-
ление. Анализ классов расщепления в условиях опыта 
показал, что при самоопылении триплоидных растений 
на початке фактически формируются диплоидные, три-
плоидные + анеуплоидные и тетраплоидные зерновки 
в соотношении 2 : 13 : 16 соответственно, а в тест-крос-
сах на 2n- и 4n-тестеры происходит расщепление на ди-
плоидные, триплоидные + анеуплоидные, тетраплоид-
ные зерновки в соотношении 7 : 18 : 14 соответственно. 
Такое различие в расщеплении объясняется тем, что при 
самоопылении триплоидного растения слияние гамет, 
несущих диплоидный или гаплоидный геном, происхо-
дит случайно с такими же яйцеклетками. В результате 
доля гетероплоидных комбинаций возрастает за счет 
снижения доли гомоплоидных, поэтому наиболее досто-
верные данные истинного расщепления следует считать 
по результатам тест-кросса. 

Доля формирования нетипичных зерновок в посеве 
тетраплоидной кукурузы при загрязнении диплоидны-

ми и триплоидными растениями в сумме может дости-
гать 49,25% уже во втором поколении. Результаты иссле-
дований показывают, что переопыление тетраплоидной 
популяции с диплоидными растениями в F1 приводят 
к возникновению только триплоидных зерновок в об-
щей массе урожая зерна, заметно снижая значения уро-
жайности, а в случае переопыления с триплоидными ра-
стения в F2 формируются зерновки различной плоидно-
сти с гибридным геномом, которые наравне с падением 
общей урожайности зерна приводят к разбалансирова-
нию генома тетраплоидных растений, разрушая стабиль-
ность семенной продуктивности тетраплоидного сорта. 

Обсуждение

Результаты исследований показали, что источником 
снижения зерновой продуктивности початков тетрапло-
идной кукурузы в свободно опыляющихся посевах явля-
ется формирование триплоидных зерновок без эндо-
сперма при перекрестном опылении между диплоидны-
ми и тетраплоидными растениями. Триплоидные в виде 
щуплых семян с неразвитым эндоспермом или тонких 
пленок, которые при недостаточно качественной кали-

Таблица 4. Теоретически ожидаемое расщепление плоидности зерновок при слиянии гамет 3n-растений
и их тест-кроссов  2n ×  3n,  4n ×  3n кукурузы

Table 4. Theoretically expected splitting of the ploidy in kernels upon fusion of gametes of 3n maize plants
and their test crosses  2n ×  3n,  4n ×  3n

Таблица 5. Определение классов расщепления зерновок по плоидности генома в потомстве самоопыленных 
3n-растений и тест-кроссов  2n ×  3n,  4n ×  3n с помощью критерия χ2

Table 5. Defining splitting classes for the genome’s maize grains segregated into different ploidies in the progeny of 
inbred 3n plants and test crosses  2n ×  3n,  4n ×  3n using the χ2 criterion

гаметы 2n Xn±1x 1n

2n 4n Xn±1x 3n

Xn±1x Xn±1x Xn±1x Xn±1x

1n 3n Xn±1x 2n

Параметры
Самоопыление Тест-кросс

2n 3n+Хn±1х 4n 2n 3n+Хn±1х 4n

Ожидаемое отношение 2 13 16 7 18 14

Наблюдаемые величины 222 1295 1573 12379 30980 24557

Всего 3090 67918

Ожидаемые величины, e 199 1295 1495 12190 31347 24381

Отклонение 23 0 78 189 –367 176

Квадратичное 
отклонение, d2 529 0 6084 35721 134689 30976

d2/e 2,65 0 4,07 2,93 4,29 1,27

χ2 6,72 8,49

df 2 2

χ2 при p = 0,05 5,991 5,991

χ2 при p = 0,01 9,21 9,21
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бровке семян попадают в посевной материал и могут за-
сорять семенной материал тетраплоидного сорта. Сов-
местное произрастание триплоидных растений в посе-
вах тетраплоидной кукурузы приводит к формированию 
на початках триплоидных и тетраплоидных растений 
щуплых, гетероплоидных гибридных зерновок с нару-
шенным числом хромосом. Разрушение тетраплоидного 
генома происходит в результате слияния мужских гамет, 
несущих как диплоидные, так и с большим или меньшим, 
чем диплоидное, числом хромосом, с диплоидными яйце-
клетками и тетраплоидными центральными клетками 
зародышевого мешка, что подтверждается завязывани-
ем на самоопыленных триплоидных початках диплоид-
ных, триплоидных, тетраплоидных и анеуплоидных зер-
новок с гибридным генотипом, несущих сигнальные 
гены su2 сахарного эндосперма. При этом частота дипло-
идных зерновок составляет 7,44%, а сумма триплоидных 
и анеуплоидных – 41,78%, тетраплоидных – 50,74%. Во-
преки распространенному мнению о полной стерильно-
сти триплоидных растений кукурузы, анализ расщепле-
ния по фенотипу зерновок, завязавшихся на самоопы-
ленном триплоидном початке и несущих доминантную 
и рецессивную аллели гена Su2 и su2, показал, что гапло-
идные, диплоидные и анеуплоидные гаметы независимо 
от роли пыльцевого родителя в гибридной комбинации 
способны к нормальному оплодотворению при попада-
нии как на собственные триплоидные рыльца, так и на 
рыльца диплоидной и тетраплоидной кукурузы. Такие 
гибридные растения формируют мощные растения 
вследствие эффекта гетерозиса и продуцируют больше, 
чем линейные (инбредные) триплоидные растения, 
мужских и женских гамет с нарушенным числом хромо-
сом, отличающимся от тетраплоидного, способных к ги-
бридизации с тетраплоидными растениями. Слияние 
мужских гамет триплоидного растения с тетраплоидны-
ми либо собственными женскими гаметами приводит 
к формированию аномальных, щуплых зерновок с реду-
цированным эндоспермом на початках обоих генотипов, 
значительно снижая общий урожай зерна с посевной 
площади. 

Сформировавшиеся на початке гибридные зерновки, 
при отсутствии отбора (сортопрочистки, калибровки) 
в свободно опыляющейся популяции, с каждой репродук-
цией увеличивают долю диплоидных триплоидных 
и анеуплоидных растений в посевах тетраплоидной куку-
рузы, что может привести к снижению урожайности зер-
на до 50% и быстрому вырождению сорта уже к третьей 
репродукции. Поэтому обязательное соблюдение норм 
пространственной изоляции в посевах между диплоид-
ной и тетраплоидной кукурузой, а также строгое соблю-
дение чистоты и качества семенного материала (репро-
дукций) являются обязательными условиями сохране-
ния стабильности генома тетраплоидного сорта, высоко-
го уровня фертильности, высокой семенной продуктив-
ности початков в посевах тетраплоидной кукурузы. 

Заключение

Снижение фертильности пыльцы и продуктивности 
початка в свободно опыляющихся посевах тетраплоид-
ной кукурузы является следствием разрушения тетра-
плоидного генома в результате гетероплоидных скрещи-
ваний с триплоидными растениями. Деградация тетра-
плоидного сорта кукурузы в посевах при свободном опы-
лении без пространственной изоляции от диплоидной 
происходит в три этапа. 

На первом этапе происходит перекрестное опыление 
тетраплоидных растений с диплоидным генотипом (за-
сорение) и формирование на тетраплоидных початках 
триплоидных зерновок. 

На втором этапе происходит засорение посевного ма-
териала триплоидными зерновками и растениями в по-
севе, которое приводит к накоплению в семенном мате-
риале разноплоидных зерновок и общему снижению 
урожая зерна. 

На третьем этапе происходит полное разрушение тет-
раплоидного генома и, как следствие этого, деградация 
тетраплоидного сорта уже в C3 репродукции. 

Исследования показали, что зерновки триплоидной 
кукурузы слабо развиты и имеют редуцированный эндо-
сперм, но способны прорастать в оптимальных условиях 
и формировать мощные гибридные растения с диффе-
ренциальной фертильностью. Фертильность триплоид-
ных растений частично снижена за счет высокой частоты 
анеуплоидии, приводящей к нарушению накопления 
крахмала в пыльцевом зерне. Пыльцевые зерна с нали-
чием крахмала, сформированные на триплоидных расте-
ниях кукурузы, способны прорастать на рыльцах как ди-
плоидной, так и тетраплоидной кукурузы, независимо от 
роли родителя, и способствуют завязыванию на почат-
ках гибридных зерновок различной плоидности, разме-
ров и выполненности эндосперма.

Анализ расщепления пыльцевых зерен триплоидных 
растений, перенесенных в тест-кроссах на диплоидные 
и тетраплоидные початки, показал фактическое расще-
пление на диплоидные (7 частей), тетраплоидные (14 ча-
стей) и триплоидные + анеуплоидные (18 частей), а при 
самоопылении триплоидных растений расщепление бы-
ло 2 : 16 : 13 соответственно. Анализ плоидности зерно-
вок, завязавшихся в результате самоопыления на три-
плоидном початке, показал, что 7,44% имеют диплоид-
ный, 41,78% – триплоидный + анеуплоидный и 50,74% – 
тетраплоидный геном. В совокупности все эти факторы 
приводят к снижению фертильности и урожайности зер-
на тетраплоидной кукурузы до 50%. 

Такое резкое снижение урожая зерна связано с нару-
шением формирования полноценного эндосперма в ге-
тероплоидных скрещиваниях, который показывает, что 
при реципрокных скрещиваниях между диплоидной 
и тетраплоидной кукурузой на початках формируются 
100-процентно триплоидные зерновки без эндосперма, 
фактически, без урожая зерна. При отсутствии в такой 
репродукции качественной калибровки по удалению 
примеси триплоидных зерновок происходит вторичное 
засорение семенного материала и посевов триплоидны-
ми растениями, приводящее к потере урожая зерна до 
50% уже во второй репродукции семян. 

Установлено, что отцовские гаметы триплоидных ра-
стений способны полноценно участвовать в процессе 
слияния гамет как с диплоидными, так и с гаплоидными 
яйцеклетками, создавая гомоплоидные и гетероплоид-
ные гибридные геномы. Расчет доли генотипов зароды-
ша и эндосперма, формирующихся при гибридизации 
между  гаметами 3n-кукурузы с генотипом Su2Su2su2 
и Su2su2su2 с  гаметами 2n- и 4n-кукурузы, гомозигот-
ных по сигнальным генам сахарного эндосперма зернов-
ки Su2 и su2, показал, что в F2-репродукциях частота ги-
бридных диплоидных в сумме с триплоидными + анеу-
плоидными зерновками в урожае зерна может составить 
49,25%. При этом новые репродукции гибридных дипло-
идных зерновок, способны в следующем F3-поколении 
сформировать очередные щуплые триплоидные зернов-
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ки при их переопылении с тетраплоидной популяцией. 
Это будет способствовать дальнейшей деградации тет-
раплоидного генома и снижению урожая зерна. 

При отсутствии условий пространственной изоляции 
между диплоидной и тетраплоидной кукурузой, а также 
отсутствии качественной калибровки семян после сбора 
урожая, с каждой новой репродукцией семян частоты ге-
тероплоидных генотипов будут возрастать, увеличивая 
частоту генетического и геномного засорения, приводя 
к снижению урожая зерна и окончательному вырожде-
нию тетраплоидной популяции. 
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