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This paper presents the results of studying the inhe­
ritance of protein markers in different generations of 
interspecific hybrids of cotton Gossypium hirsutum L. × 
G. bar badense L. and G. barbadense L. × G. hirsutum L. 
While these hybrids were in development, the species 
G. hir sutum was represented by dwarf plants and 
the species G. barbadense, by variety C­6037 plants. 
G. hirsutum plants had protein marker H­0.13 and 
G. barbadense plants had the homologous marker, 
protein B­0.18. Previous studies demonstrated that 
in interspecific crosses these markers behave as alleles 
of the same locus. This allowed these markers to be 
used for analysis of the ratios of phenotypic classes in 
the succession of generations of interspecific hybrids, 
including F2, F9 and F10. In these studies, the plants 
with only one type of protein (H­0.13 or B­0.18) were 
regarded as homozygous for the corresponding gene, 
while plants with both proteins (H­0.13 and B­0.18), 
as heterozygous. Some polymorphic progeny showed 
a significant shift in the ratios of phenotypic classes. 
These changes were observed as an increased or 
a de creased share of a particular phenotypic class, 
or as a significant increase or decrease in the propor­
tion of the heterozygotes. The electrophoretic pro­
tein composition of cotton seed samples remained 
unchanged until the tenth generation of hybrids, but 
in the tenth generation, some heterozygous plants 
gave offspring, the seeds of which lacked protein with 
an electrophoretic mobility of 0.70. Plants in which 
this protein was absent belonged to the homozygous 
phenotypic class with marker H­0.13.
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Представлены результаты изучения наследования белковых мар­
керов в разных поколениях межвидовых гибридов хлопчатника 
Gossypium hirsutum L. × G. barbadense L. и G. barbadense L. × G. hirsu­
tum L. При выведении этих гибридов вид G. hirsutum был представ­
лен карликовыми растениями, полученными вследствие мутации, 
индуцированной ранее гамма­излучением, а вид G. barbadense – 
сортом С­6037. Растения вида G. hirsutum имели белковый маркер 
Н­0,13, а у растений вида G. barbadense гомологичный маркер 
был представлен белком В­0,18. Более ранними исследованиями 
установлено, что в межвидовых скрещиваниях эти маркеры про­
являют себя как аллели одного локуса. Это позволило использо­
вать данные маркеры для анализа соотношений фенотипических 
классов в ряду поколений межвидовых гибридов, включая F2, 
F9 и F10. При проведении исследований растения, содержащие 
только один тип белка (Н­0,13 или В­0,18), рассматривали как гомо­
зиготы по соответствующему гену, а растения, содержащие оба 
белка (Н­0,13 и В­0,18), – как гетерозиготы. У ряда полиморфных 
по указанным белкам потомств наблюдалось достоверное изме­
нение соотношения фенотипических классов, проявлявшееся 
как смещение в сторону увеличения или уменьшения доли 
какого­либо гомозиготного фенотипического класса либо как 
достоверное увеличение или уменьшение доли гетерозиготного 
класса. Электрофоретический состав белков семян исследуемых 
образцов хлопчатника оставался неизменным до девятого поко­
ления гибридов, но в десятом поколении некоторые гетеро зигот­
ные растения давали потомство, в семенах которых отсутствовал 
белок с электрофоретической подвижностью 0,70. Такие растения 
принадлежали гомозиготному фенотипическому классу, у кото ро­
го выявляется маркер Н­0,13.

Ключевые слова: хлопчатник; Gossypium hirsutum L.; G. barbadense L.; 
карликовая форма; реципрокные гибриды; белковые маркеры.
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Род Хлопчатник (Gossypium) включает в себя около 
50 видов, в число которых входят диплоидные виды 
и естественные амфидиплоиды (Fryxell, 1984). Миро-

вое производство хлопка базируется в основном на культи-
вировании двух амфидиплоидных видов – G. hirsutum L. и 
G. barbadense L. На их долю приходится соответственно 
около 90 и 5 % всего производства хлопкового волокна 
(Wendel et al., 1992).

В настоящее время актуальны исследования, посвящен-
ные выявлению молекулярных маркеров, наследование 
которых коррелирует с наследованием хозяйственно 
ценных признаков растений. С этой целью используют 
полиморфизм фрагментов ДНК (Lazo et al., 1994; Straub 
et al., 1996; Ulloa, Meredith, 2000), а также полиморфизм 
белков и изоферментов (Левитес, 1986; Глазко, Со зи­
нов, 1993; Фарбер, 1994). Следует отметить, что методы 
белковых и изоферментных маркеров остаются самыми 
доступными и более экономичными по сравнению с 
методами анализа фрагментов ДНК. В результате срав-
нительного исследования белков семян различных сортов 
культивируемого хлопчатника выявлены водораствори-
мые белковые маркеры, обозначенные символами Н­0,13 
у вида G. hirsutum и В­0,18 у вида G. barbadense, а также 
система буферорастворимой фракции белков АС и ВД 
(Юнусханов, Ибрагимов, 1984, 1988; Юнусханов, Абду-
разакова, 2009; Юнусханов и др., 2009). Контролируемые 
моногенно и проявляющие себя в межвидовых скрещи-
ваниях как аллельные варианты (Юнусханов, Иб рагимов, 
1984, 1988), эти белки служат удобными биохимическими 
маркерами в различных генетических экспериментах, в 
том числе при проведении исследований, направленных 
на изучение взаимосвязи разных хозяйственно ценных 
и морфобиологических признаков. В то же время ис-
пользование белковых и изоферментных маркеров имеет 
важное самостоятельное значение в изучении функцио-
нирования растительного генома.

У хлопчатника среди гибридов М2, полученных путем 
опыления цветков растений сорта С­4727 пыльцой сорта 
Ташкент­3 средневолокнистого вида G. hirsutum, облу-
ченной гамма­лучами Сo60 в дозе 1,0 кР, была выделена 
форма, характеризующаяся карликовостью (Мухамеджа-
нова, 1979). Признак карликовости оказался постоянно 
расщепляющимся в отношении 1 : 2 (нормальные расте-
ния : карликовые растения). На основании генетического 
анализа сделано заключение о том, что данная линия 
содержит летальный ген Letdw, гетерозиготное состояние 
которого определяет признак карликовости растений, а го-
мозиготные по данному гену формы погибают на ранних 
стадиях развития проростков (Абзалов, 2008).

Цель настоящего исследования – изучение наследова-
ния белковых маркеров Н­0,13 и В­0,18 в ряду поколений 
реципрокных межвидовых гибридов, полученных скре-
щиванием карликовой формы вида G. hirsutum с сортом 
С­6037 вида G. barbadense.

Материалы и методы
Материалом для исследования служили семена различных 
поколений реципрокных гибридов, полученных скрещива-
нием линии Карлик средневолокнистого вида G. hirsu tum 
с сортом С­6037 тонковолокнистого вида G. barbadense. 

Взятые в скрещивание родительские формы были выра-
щены из семян растений, самоопыленных в течение трех 
поколений. С целью выделения высокоизогенных линий 
хлопчатника, различающихся только по белковым марке-
рам Н­0,13 и В­0,18, каждый год из гибридных популяций 
Карлик × С­6037 и С­6037 × Карлик отбирали семена от 
растений, гетерозиготных по белковым маркерам. Эти 
семена высевали для получения следующего поколения, 
в котором также для получения потомств использовали 
только гетерозиготные растения. Следует отметить, что 
семена из каждого поколения растений отбирали из само-
опыленных коробочек хлопчатника. 

Подготовку семян для выделения белков и электро-
форетический анализ полученных экстрактов проводили 
по методам, описанным ранее (Юнусханов, Ибрагимов, 
1984). Результаты расщепления анализируемых потомств 
по белковым маркерам обработаны статистически с ис-
пользованием критерия χ2 (Гершензон, 1979).

Результаты и обсуждение
Соотношения гомозиготных (Н­0,13 и В­0,18) и гетеро-
зиготных (Н­0,13 + В­0,18) фенотипов в потомствах F2 
реципрокных гибридов представлены в табл. 1. Видно, 
что в гибридной комбинации С­6037 × Карлик соотно-
шение фенотипов резко отличается от менделевского 
соотношения 1 : 2 : 1. Ранее при изучении различных 
комбинаций межвидовых гибридов было показано, что 
белковые маркеры Н­0,13 и В­0,18 являются аллельными 
и их наследование имеет кодоминантный и моногенный 
характер (Юнусханов, Ибрагимов, 1984, 1988).

Полученные в настоящей работе результаты могут 
быть обусловлены следующими возможными событиями: 
стерильностью растений, содержащих определенный 
набор белковых маркеров; позднеспелостью определен-
ных генотипов, приводящей к недополучению урожая от 
этих растений; летальностью тех или других генотипов, 
контролирующих образование этих белковых маркеров. 
Однако экспериментальные работы с данными гибрида­
ми показали, что стерильные растения и растения с позд-
неспелыми коробочками составляли небольшую долю – 
5 % от общего количества растений.

Наши результаты хорошо согласуются с известными 
данными, полученными на других объектах. В большом 
количестве работ обсуждается смещение расщепления у 
растений, обнаруженное при использовании в генетиче­
ских исследованиях молекулярных маркеров (Yamagi shi 
et al., 1996; Maheswaran et al., 1997; Голоенко, Давыденко, 
2005). При изучении наследования ядерных генов яч-
меня, детерминирующих различные морфологические 
маркерные признаки растений, в гибридных популяциях 
обнаружено изменение менделевского моногенного на-
следования по девяти маркерным генам в зависимости 
от направления скрещивания (Голоенко и др., 2002). На-
рушение частоты аллелей в потомствах растений может 
возникать по разным физиологическим и генетическим 
причинам (Голоенко, Давыденко, 2005). Чаще всего 
смещение расщепления появляется по причине отбора 
мужских гамет, вызванного влиянием среды или раз-
личной конкурентной способностью генетически вариа-
бельной пыльцы. В гибридной популяции от межвидовых 
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скрещиваний Lycopersicon esculentum × L. chmielewskii 
наруше ние расщепления было обнаружено по 68,5 % из 
70 изученных признаков (Paterson et al., 1988). 

Однако наряду с внешними воздействиями огромное 
влияние на функционирование генома могут оказывать 
те изменения, которые возникают в геноме растений при 
длительном использовании определенных схем прину­
дительного размножения (Шумный, Похмельных, 1999). 
В связи с этим было интересно проанализировать соот-
ношения фенотипических классов в последующих поколе-
ниях размножения гетерозиготных растений межвидовых 
гибридов, в частности в F9 и F10. Полученные результаты 
представлены в табл. 2–4.

Расщепление в потомствах реципрокных гибридных 
гетерозиготных растений девятого поколения по белко-

вым маркерам различное. Из четырех изученных линий 
гибрида F9 С­6037 × Карлик две линии дают нормальное 
и две – аномальное расщепление, а из шести линий гиб­
рида Карлик × С­6037 четыре линии дают нормальное и 
две – аномальное расщепление (см. табл. 2). Аномаль-
ность расщепления заключалась в достоверном смещении 
в сторону увеличения или уменьшения доли какого­либо 
гомозиготного фенотипического класса либо в достовер-
ном увеличении или уменьшении доли гетерозиготного 
класса.

В табл. 3 представлены результаты анализа семенного 
потомства девятого поколения от трех отдельных гетеро-
зиготных по белковым маркерам растений, отобранных из 
популяции гетерозигот, дающих аномальное расщепление 
в потомстве. При этом одно растение дает семенное потом-

Table 1. Segregation for marker proteins in F2 cotton plants from reciprocal interspecies crosses

Hybrid Number of plants with marker proteins χ2 (1 : 2 : 1) p

N­0.13 N­0.13 + V­0.18 V­0.18

С­6037 × Karlik 37 33 13 17.361 < 0.001

Karlik × С­6037 18 18 16 5.076 > 0.05

Table 2. Segregation for the presence of proteins N­0.13 and V­0.18 in seed progeny F9 of reciprocal cotton interspecies hybrids

Line Number of plants with marker proteins χ2 (1 : 2 : 1) p

N­0.13 N­0.13 + V­0.18 V­0.18

F9 С­6037 × Karlik

LBM­6 23 26 20 4.449 > 0.05

LBM­7 29 45 30 1.904 > 0.05

LBM­8 30 40 38 8.444 < 0.05

LBM­9 19 30 48 31.454 < 0.001

F9 Karlik × С­6037

LBM­10 14 9 14 9.757 < 0.01

LBM­11 23 51 18 1.630 > 0.05

LBM­12 25 45 17 1.575 > 0.05

LBM­13 16 44 18 1.385 > 0.05

LBM­15 18 33 33 9.214 < 0.01

LBM­16 15 18 14 2.617 > 0.05

Table 3. Segregation of individual F9 plants of reciprocal cotton hybrids for the presence of proteins N­0.13 and V­0.18

Line Number of plants with marker proteins χ2 (1 : 2 : 1) p

N­0.13 N­0.13 + В­0.18 V­0.18

F9 С­6037 × Karlik

LBM­6 19 66 15 10.56 < 0.01

LBM­8 30 48 22 1.44 > 0.05

F9 Karlik × С­6037

LBM­10 21 89 40 10.04 < 0.01
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которых отсутствовал один из белков, а именно: белок 
с электрофоретической подвижностью 0,70. Образцы, 
у которых отсутствовал этот белок, принадлежали к фе-
нотипическому классу, содержащему белковый маркер 
Н­0,13 (см. рисунок).

Утрата белкового компонента Н­0,70 была замечена 
и в семенах, полученных после нескольких поколений 
самоопыления растений хлопчатника сорта Ташкент 1. 
Подобное отклонение наблюдалось с частотой менее 0,1 % 
(Юнусханов, Ибрагимов, 1988).

В работе Н.Н. Анисимовой и др. (2009) показано, 
что геном интрогрессивных линий подсолнечника He-
lianthus annus характеризуется нестабильностью даже 
после многолетного инбридинга (в поколениях F8 – F12). 
Обнаружено изменение характера экспрессии локуса ге-
лиантинина HelC: у некоторых фенотипов наблюдалось 
отсутствие одной из субъединиц гелиантинина. Авторы 
пришли к заключению, что нестабильность генома под-
солнечника, проявляющаяся на фенотипических и моле-
кулярных уровнях, может быть обусловлена активностью 
мобильных генетических элементов. 

В десятом поколении межвидовых гибридов также 
вы являлись аномальные соотношения фенотипических 
классов. При исследовании расщепления двух гетерози-
готных по белковым маркерам линий гибрида F10 С­6037 × 
Кар лик и трех линий гибрида F10 Карлик × С­6037 ока-
залось, что у двух линий гибрида F10 Карлик × С­6037 
наблюдаются отклонения от менделевского расщепления 
(см. табл. 4). Выявленное аномальное расщепление по 
белковым маркерам имеет разнонаправленный характер. 
В одних случаях смещение идет в сторону увеличения или 
уменьшения генотипов с одним типом белкового маркера, 
а в других – наблюдаются изменения доли гетерозиготной 
формы, содержащей оба белковых маркера. 

Полученные в данной работе результаты с использова-
нием реципрокных гибридов свидетельствуют о том, что 
аномальное расщепление потомств по моногенно контро-
лируемым белковым маркерам не является следствием 
цитоплазматическо­ядерных отношений, поскольку в 
обоих вариантах смещение расщепления наблюдается с 
одинаковой вероятностью.
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Table 4. Segregation of F10 plants of reciprocal cotton hybrids for the presence of proteins N­0.13 and V­0.18 in seeds

Line Number of plants with marker proteins χ2 (1 : 2 : 1) p

N­0.13 N­0.13 + V­0.18 V­0.18

F10 С­6037 × Karlik

LBM­17 13 39 19 1.704 > 0.05

LBM­18 2 14 4 3.60 > 0.05

F10 Karlik × С­6037

LBM­19 42 32 12 26.558 < 0.001

LBM­20 37 75 43 0.626 > 0.05

LBM­21 7 47 11 13.431 < 0.01

0.13
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0.18

0.18

0.70

0.70

Electrophoretic image and schematic presenation of the electrophoresis 
of buffer­soluble proteins from seeds of heterozygous cotton plants  
(F10 С­6037 × Karlik).

ство с нормальным расщеплением, а два других растения 
дают потомство с аномальным расщеплением.

Приведенные в табл. 1–3 данные свидетельствуют о 
том, что отклонения от нормального расщепления про-
являются еще на стадии семян и могут быть обусловлены 
избирательной трансмиссией мужских или женских гамет 
либо отбором мужских гамет вследствие различной конку-
рентной способности генетически вариабельной пыльцы.

Электрофоретический состав белков семян исследуе­
мых образцов хлопчатника оставался неизменным до 
десятого поколения. В десятом поколении некоторые 
гетерозиготные растения давали потомство, в семенах 
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