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Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) относится к трибе пшеницевых, куда входят представители
родов Triticum, Aegilops, Secale, Hordeum и др. Роды Aegilops и Triticum в процессе эволюции много-
кратно гибридизовались между собой, в том числе с образованием полиплоидных форм, имеющих
статус видов и относящихся к так называемому пшенично-эгилопсному комплексу. По мере разви-
тия методологической базы для определения родоначальников тех или иных видов этого комплекса
использовались различные подходы, начиная непосредственно от межвидовых скрещиваний и ци-
тогенетических методов, заканчивая полногеномным секвенированием неядерных и ядерных гено-
мов. Установлено, что геном пшеницы мягкой T. aestivum – одной из главных продовольственных
культур мира, состоит из трех родственных субгеномов, которые получили условные обозначения
A, B, D. В настоящее время достоверно известно лишь о доноре субгенома D, каковым является Aegilops
tauschii Coss. Родоначальником субгенома A предположительно считается T. urartu Thum. ex Gandil. Све-
дения о доноре субгенома В представляются менее ясными, однако с наибольшей вероятностью им яв-
ляется Ae. speltoides Tausch. или близкий к нему вид. Данный обзор посвящен рассмотрению некоторых
старых данных о предполагаемых донорах пшеницы мягкой, имеющей с учетом материнской формы ге-
ном BBAADD, и уточнению некоторых филогенетических связей в пшенично-эгилопсном комплексе
в свете новой информации, полученной в результате полногеномных исследований пшеницевых.
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ВВЕДЕНИЕ
Пшеница мягкая (Triticum aestivum L.) – травя-

нистое растение семейства Злаки, или Мятлико-
вые (Poaceae), трибы Triticeae, субтрибы Triticineae.
В трибу Triticeae входят такие культивируемые
виды, как ячмень обыкновенный, рожь посевная,
а также различные виды родов Aegilops L. и Triti-
cum L., которые сейчас принято объединять в так
называемый пшенично-эгилопсный комплекс, со-
держащий больше полутора десятков (Am, Au, Ab, As,
B, C, D, G, M, N, S, Sb, Sl, Ss, T, U) различных ди-
плоидных геномов. При этом род Aegilops состоит
из нескольких секций, из которых важную роль в
эволюции аллополиплоидных пшениц сыграли ви-
ды секции Sitopsis и Vertebrata. Более того, многие
исследователи предлагали объединить виды этого
комплекса в один род Triticum или некоторые ви-
ды рода Aegilops выделить в отдельный род Sitopsis,
либо только его виды считать пшеницами (Triticum).

Для диплоидных пшениц предлагался свой род
Crithodium. Однако подобные нововведения оста-
лись лишь предложениями и не приняты большин-
ством тритикологов, хотя нужно заметить, что эги-
лопсу из секции Amblyopyrum Ae. mutica Boiss., ко-
торому в связи с эволюцией полиплоидных пшениц
в последнее время стали уделять больше внимания,
все же придали статус самостоятельного рода и вида
в нем – Amblyopyrum muticum Á. Löve, но здесь дан-
ное растение и прочие виды пшеницевых будут пре-
имущественно приводиться как это имело место в
цитируемых статьях, тем более, что с видами пше-
ниц и их количеством у тритикологов до сих пор нет
единства взглядов, что нами ранее рассмотрено до-
вольно подробно, начиная еще с долиннеевских
времен (Матниязов и др., 2016), и сейчас этому
внимания уделять не будем, поскольку цель статьи
иная, отметим лишь, что искусственно обеднять
род Triticum в видовом плане нет особых оснований.

УДК 575.86
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Несмотря на то, что главное внимание будет
уделено происхождению мягкой пшеницы, отно-
сящейся к так называемому ряду полиплоидных
пшениц turgidum–aestivum, нельзя будет не кос-
нуться пшениц другого более “молодого” ряда
timopheevii, в котором, согласно закону гомологи-
ческих рядов, открытого Н.И. Вавиловым, видо-
образование далеко не завершено. Причем на су-
ществование второго ряда полиплоидных пше-
ниц внимание было обращено отечественными
учеными при анализе генома T. timopheevii Zhuk.
(Светозарова, 1939) после выделения в качестве
самостоятельного вида T. armeniacum (ныне T. ar-
araticum Jakubz.), дополнившим в этом ряду пше-
ницу Тимофеева, однако названия ему (ряду) то-
гда дано не было. Нам представляется, что после
обнаружения нового гексаплоидного вида T. zhu-
kovskyi Men. ex Erizin., относящегося к тому же
ряду, последний должен быть по аналогии с рядом
turgidum–aestivum переименован в ряд timopheevii–
zhukovskyi. При этом нужно заметить, что родона-
чальниками этих полиплоидных рядов наиболее
вероятно служат дикие виды пшениц T. dicoccoides
(Körn. ex Asch. ex Graebn.) Schweinf. и T. araraticum
соответственно.

Экономическое значение мягкой пшеницы все-
гда привлекало к ней внимание исследователей и
стимулировало повышенный интерес к изучению
происхождения, разнообразия и эволюции этой
культуры. Так, чрезвычайно важным событием
больше столетия назад стало подразделение из-
вестных тогда видов пшениц на основе их морфо-
логических различий на три группы: однозернянки,
полбы и спельты (Schulz, 1913), что спустя несколь-
ко лет получило подтверждение на цитологическом
уровне, поскольку выяснилось, что эти группы от-
личаются по уровню своей плоидности (Sakamura,
1918). Так, изученные тогда виды оказались: од-
нозернянка Triticum monococcum L. – диплои-
дом, полбы (T. turgidum L., T. durum Desf., T. po-
lonicum L., T. dicoccum Schrank ex Schübl. – тет-
раплоидами, а спельты (T. vulgare Vill., T. compactum
Host, T. spelta L.) – гексаплоидами с хромосом-
ными числами 14 (2n = 2x), 28 (2n = 4x) и 42 (2n =
= 6x) соответственно.

Чуть позже Кихара (Kihara, 1919) показал, что
полиплоидные виды пшениц состоят из разнока-
чественных субгеномов. Полученные им резуль-
таты позволили позже обозначить геномный со-
став гексаплоидной пшеницы как AABBDD, тет-
раплоиды получили геномную формулу AABB, а
диплоидные пшеницы – AA. В настоящее время с
учетом знания материнской формы, символ кото-
рой предложено помещать впереди (Waines, Barn-
hart, 1992), геномные формулы мягкой и твердой
пшениц стали обозначать как BBAADD и BBAA
соответственно.

В 20-е гг. прошлого века считали, что в образо-
вании мягкой пшеницы принял участие эгилопс
Ae. cylindrica Host, но оказалось, что это аллотет-
раплоид, и его геном был обозначен как CCDD,
где субгеномы C и D принадлежат диплоидным
эгилопсам Ae. caudata L. и Ae. tauschii соответ-
ственно. И поскольку выяснилось, что ни Ae. cylin-
drica, ни Ae. caudata к возникновению гексаплоид-
ной пшеницы, скорее всего, непричастны, то геном
мягкой пшеницы был обозначен как AABBDD.
При этом в некоторых публикациях старых лет
можно встретить геномную формулу мягкой пше-
ницы (T. vulgare) как AABBCC (Jenkins, 1929). Что
касается субгенома G, то было выяснено, что у
полиплоидных пшениц он довольно заметно от-
личается от субгенома B и поэтому было принято
решение обозначить его как G, что соответствовало
первой букве названия места – Грузинской ССР
(сейчас страны Грузия – Georgia), где новый вид
пшеницы Тимофеева был обнаружен (Lilienfeld,
Kihara, 1934). Забегая вперед, можно заметить,
что и на нуклеотидном уровне путем AFLP-гено-
типирования (amplified fragment length polymor-
phism, полиморфизм длины амплификационных
фрагментов) было показано, что субгеномы B и G
имеют различное происхождение и соответствен-
но носители их разные (Kilian et al., 2007), причем
это далеко не единичная подобная работа, что бу-
дет видно из дальнейшего изложения.

Человечество на сегодняшний день преиму-
щественно возделывает гексаплоидную мягкую
пшеницу, где сочетаются три субгенома пшенице-
вых B, A и D, и крайне важно определить их истин-
ных доноров, поскольку эти знания могут быть по-
лезными при создании новых полиплоидных форм
пшениц с хозяйственно-ценными признаками, в
том числе благодаря привлечению других доноров
диплоидных геномов, которые не могли быть ис-
пользованы Природой в силу разных ареалов их про-
израстания. В табл. 1 приведены обозначения неко-
торых геномов и субгеномов пшениц, сыгравших
важную роль в образовании трибы пшеницевых.

В исследовании филогении пшениц использо-
вались различные молекулярные маркеры, число
которых росло, однако ни один из них по отдель-
ности не может сравниться с информацией, кото-
рую дают полные хлоропластные и ядерные гено-
мы пшеницевых. Причем количество полностью
секвенированных и тех, и других геномов у пше-
ниц и их диких сородичей за последние годы за-
метно увеличилось.

Данная статья посвящена краткому рассмот-
рению ряда имеющихся сведений о предполагае-
мых донорах мягкой пшеницы и некоторых фи-
логенетических связях в пшенично-эгилопсном
комплексе. При этом обсуждаются как результа-
ты классических исследований, так и данные не-
которых недавних работ по уточнению эволюции
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мягкой пшеницы с использованием в том числе
методов полногеномного секвенирования и био-
информатического анализа нуклеотидных после-
довательностей.

Обзорные статьи по филогении мягкой пшени-
цы публиковались и ранее (Мигушова, 1975; Peters-
en et al., 2006; Goncharov, 2011; Haider, 2013 и др.),
однако за последние годы накопилось немало но-
вых сведений, требующих обобщения и сравне-
ния с ранее полученными результатами. В недав-
нем обзоре (Levy, Feldman, 2022), наряду с вопроса-
ми происхождения мягкой пшеницы и филогении
пшенично-эгилопсного комплексa, значительное
внимание уделено временным параметрам и воз-
можным местам доместикации мягкой пшеницы,
при этом оставлен практически без внимания
другой ряд полиплоидных пшениц.

Aegilops tausсhii Coss. ssp. strangulata – 
ДОНОР СУБГЕНОМА D

Ae. tauschii обычно подразделяют на два подви-
да: Ae. tauschii ssp. tauschii и Ae. tauschii ssp. strangu-
lata, которые входят в секцию Vertebrata (табл. 1),
но в одной из работ для краткости их обозначили
как родственные линии L1 и L2 соответственно
(Mizuno et al., 2010), и мы также, где это будет необ-
ходимо, будем использовать данные сокращения.

В настоящее время считается, что мягкая пше-
ница T. aestivum (2n = 6x = 42, BBAADD) возникла
в результате спонтанной гибридизации между не-
коей окультуренной полбой, произошедшей от
дикого вида T. dicoccoides и имеющего тетраплоид-
ный геном (возможно T. turgidum L., 2n = 4x = 28,
BBAA или другого вида этого ряда), и диплоид-
ным эгилопсом Ae. tauschii (2n = 2x = 14, DD) на тер-

Таблица 1. Обозначение геномов и субгеномов некоторых видов пшениц и эгилопсов

Примечание: * ранее пшенице Синской статус самостоятельного генома не придавался, но, возможно, стоит это сделать, по-
скольку это отдельный вид.

Плоидность Виды, геномы и субгеномы

2n = 2x = 14

Род Triticum L.
Triticum urartu Thum. ex Gandil. Au

Triticum boeoticum L. Ab

Triticum monococcum L. Am

Triticum sinskajae A. Filat. et Kurk. As *

Род Aegilops L.
Секция Sitopsis
подсекция Emarginata
Aegilops longissima Schw. et Musch. Sl

Aegilops searsii Feld. et Kis. Ss

Aegilops bicornis (Forssk.) Jaub. et Spach. Sb

Aegilops sharonensis Eig Sh = l

подсекция Truncata
Aegilops speltoides Tausch. S = B = G
Секция Vertebrata
Aegilops tauschii ssp. strangulata Tzvel. D
Aegilops tauschii ssp. tauschii Hammer D
Секция Amblyopyrum или род Amblyopyrum Á. Löve
Aegilops mutica (Boiss.) или Amblyopyrum muticum Á. Löve T

2n = 4x = 28

Triticum dicoccoides (Körn. ex Asch. ex Graebn.) Schweinf. BAu

Triticum turgidum L. BAu

Triticum araraticum Jakubz. GAu

Triticum timopheevii Zhuk. GAu

2n = 6x = 42 Triticum aestivum L. BAuD
Triticum zhukovskyi Men. ex Erizin. GAuAm
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ритории к юго-западу от Каспийского моря около
10000 л. н. На основании строения хромосом,
морфологии растений, географического распро-
странения Патак (Pathak, 1940) предположил, что
диплоидный вид Ae. squarrosa L. (ныне Ae. tauschii)
является донором субгенома D T. aestivum. Под-
тверждение донорства Ae. squarrosa было получе-
но (Kihara, 1944), а также (McFadden, Sears, 1946),
которые, скрещивая T. turgidum и Ae. squarrosa, со-
здали искусственные аллогексаплоиды, оказав-
шиеся похожими на T. aestivum (T. vulgare).

В литературе имеется множество работ, под-
тверждающих, что донором третьего субгенома
мягкой пшеницы послужил Ae. tauschii, и выпол-
ненных с помощью белковых маркеров, а также пу-
тем секвенирования и анализа нуклеотидных по-
следовательностей отдельных генов или их фраг-
ментов. Так, В.Г. Конарев с соавт. (1974б, 1976)
показали, что иммунохимические спектры спирто-
растоворимых белков и электрофоретический пат-
терн глиадинов пшеницы T. aestivum совпадают с та-
ковыми у Ae. tauschii ssp. strangulata, что позволило
им прийти к выводу, что именно этот подвид участ-
вовал в образовании субгенома D полиплоидных
пшениц ряда turgidum–aestivum. На нуклеотидном
уровне (причем на примере разных генетических
систем) также имеются доказательства, что доно-
ром субгенома D выступил Ae. tauschii и конкрет-
но его подвид strangulata (Dvorak et al., 1998; Cald-
well et al., 2004). Поскольку считается практиче-
ски окончательно установленным, что субгеном
D ведет свое начало от Ae. tauschii, то сейчас боль-
ший интерес вызывает вопрос, какие конкретно
образцы этого эгилопса и на какой территории
вступили в гибридизацию с тетраплоидной пше-
ницей, приведя к появлению гексаплоидной и, в
частности, мягкой пшеницы.

Ставшее возможным высокопроизводитель-
ное секвенирование, включая информацию о
полном ядерном геноме Ae. tauschii (Luo et al.,
2013, 2017; Zimin et al., 2017; Wang et al., 2021), раз-
мер которого составил около 4.2 млрд п.н., дало
новые возможности по установлению/подтвер-
ждению донорства субгенома D мягкой пшеницы, в
том числе на основе однонуклеотидного полимор-
физма или SNP (single-nucleotide polymorphism).
Так, с помощью микроэррейной гибридизации
402 образцов Ae. tauschii разного географического
происхождения с 7185 SNP было обнаружено,
что линия L2 сделала основной вклад в субгеном
D мягкой пшеницы, тогда как на долю L1 прихо-
дится всего около 0.8% (Wang et al., 2013). Есть
также точка зрения, что существует еще третья
популяция Ae. tauschii – L3 и в работе (Gaurav et
al., 2021) было показано, что геном D образовался
в результате интрогрессии генов линии L2, но не в
результате единственной гибридизации, а еще при
участии линии L3 Ae. tauschii, которая встречается
на ограниченной территории в Грузии. Секвениро-

вание полных хлоропластных геномов размерами
от 135551 до 136009 п.н. у 17 образцов Ae. tauschii,
собранных на обширной территории от Турции
до Китая, позволило также подразделить их на
три группы (Su et al., 2020), но лишь частично
совпадающие с делением на L1, L2 и L3.

В последние годы заметное внимание стало
уделяться происхождению самого Ae. tauschii. Бы-
ла предложена схема (Marcussen et al., 2014), по
которой субгеном D (а также предковые формы
носителей субгенома S) произошел через гомо-
плоидную гибридизацию между древними лини-
ями субгеномов A и B около 5 млн л. н. Предполо-
жено также, что субгеном D возник в результате не-
скольких раундов гибридизации между древними
носителями субгеномов А (AncA) и S (AncS), а так-
же с другим предшественником, обозначенным
AncD, который дивергировал от современного
представителя Ae. tauschii 0.07–0.3 млн л. н. (Baidou-
ri et al., 2017). По мнению (Huynh et al., 2019), раз-
деление между геномом B и геномом D было на
0.6 млн лет раньше, чем разделение между гено-
мами A и D. Гибридизация, которая дала нача-
ло геному D, должна была происходить между 4
и 3 млн л. н., то есть после того, как носитель бу-
дущего субгенома D отклонился от носителей ге-
номов B, но до образования самостоятельного ге-
нома D. Были секвенированы (Glémin et al., 2019)
и аннотированы транскриптомы Aegilops umbellu-
lata Zhuk., Ae. caudata, Ae. comosa Sibth. & Sm., Ae.
uniaristata Vis., Ae. tauschii, Ae. mutica, а также эги-
лопсов секции Sitopsis. По мнению авторов иссле-
дования, предковая линия генома D произошла в
результате гибридизации между предшествен-
ником линии с геномом А и предшественником
Ae. mutica с геномом, близким к геному B. В этой
статье на филогенетическом древе в кладе генома
В расположились Ae. mutica и Ae. speltoides. Предок
же последнего вида, видимо, участвовал в интро-
грессии генов в предковую линию секции Sitop-
sis, представители которого расположились в от-
дельной кладе генома D.

Было показано (Luo et al., 2017), что геном D
Ae. tauschii более близок к субгеному B, а не к A,
что вполне логично, поскольку носителями пред-
ковых субгеномов D и B являются эгилопсы.
Анализ почти полного генома мягкой пшеницы
показал, что 99.8% генома Ae. tauschii ssp. stran-
gulata соответствует субгеному D мягкой пше-
ницы. Оставшиеся 150 тыс. п.н., которые не сов-
падают, по предположению авторов, – результат
изменения количества повторов, а не уникальных
последовательностей (Zimin et al., 2017). Таким
образом, можно окончательно утвердиться во мне-
нии, что донором субгенома D является Ae. tauschii
ssp. strangulata.

Ae. tauschii остается богатым источником ново-
го малоиспользуемого аллельного разнообразия с
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большим потенциалом для улучшения культиви-
руемой пшеницы за счет интрогрессии, что мо-
жет способствовать повышению устойчивости к
вредителям, болезням, абиотическим факторам, а
также повышению урожайности (Nyine et al., 2021).
Недавно было показано, что у некоторых диких
образцов Ae. tauschii имеется 33-мерный пептид в
составе глиадина в локусе Gli-D2, вызывающий
целиакию, тогда как у большинства диких образцов
Ae. tauschii α-глиадины не содержат 33-мерный пеп-
тид, поэтому они могут быть использованы при со-
здании новых сортов мягкой пшеницы со снижен-
ной иммунореактивностью (Schaart et al., 2021).

ПОИСКИ ДОНОРА СУБГЕНОМА А
По сравнению с субгеномом D, ситуация с

установлением донора субгенома А полиплоид-
ных пшениц заметно сложнее. На настоящий мо-
мент можно не сомневаться, что субгеном А опре-
деленно ведет свое начало от диплоидных пше-
ниц, которых, как можно видеть из табл. 1, сейчас
известно четыре вида. В литературе довольно дол-
го приводились противоречивые сведения, от ка-
кой из них произошел субгеном A. Первоначаль-
но и довольно долго за донора субгенома А при-
нимали культурную однозернянку – диплоидную
пшеницу T. monococcum (Kihara, 1924 – цит. по
Мигушова, 1975), но здесь нужно заметить, что в
литературе и в отдельных классификациях до сих
пор встречаются упоминания таких подвидов
этой пшеницы, как T. monococcum ssp. monococ-
cum, T. monococcum ssp. boeoticum, T. monococcum
ssp. aegilopoides и T. monococcum ssp. thaoudar. В од-
ной из работ известных тритикологов диплоид-
ные пшеницы указаны как T. monococcum boeoti-
cum и T. monococcum urartu (Feldman, Sears, 1981).
Вполне возможно, что отчасти как раз из-за та-
ких разночтений долгое время бытовало оши-
бочное представление о том, что донорами суб-
генома А обоих рядов пшениц – turgidum–aes-
tivum и timopheevii–zhukovskyi – выступил один
вид T. monococcum, хотя на самом деле получает-
ся, что разные исследователи могли работать с
различными подвидами или даже видами, включая
пшеницу T. urartu которая изначально в 1934 г. была
определена как T. boeoticum ssp. thaoudar (Hausskn.)
Grossh. В одной из не очень старых работ приве-
ден перечень следующих видов диплоидных пше-
ниц, с которыми проводились эксперименты
по установлению локализации генов рибосомных
РНК гибридизацией in situ – T. monococcum, T. urar-
tu, T. thaoudar Reut. ex Hausskn. и T. aegilopoides
(Link) Bal. ex Koern., а также как вид упоминается
и T. sinskajae A. Filat. et Kurk., но ни разу не гово-
рится о T. boeoticum L., считая, что это и есть T. ae-
gilopoides (Gerlach et al., 1980).

После обнаружения относительно нового вида
диплоидной пшеницы T. urartu потребовался пе-

ресмотр доноров субгенома А. В работах А.В. Ко-
нарева с соавт. (1974а, 1976) с помощью белковых
маркеров было показано, что наиболее вероят-
ным донором субгенома А для полиплоидных
пшениц ряда turgidum–aestivum является как раз
T. urartu. На нуклеотидном уровне при исследова-
нии полиморфизма нуклеотидных последователь-
ностей ряда повторяющихся элементов ДНК бы-
ло показано, что T. urartu является донором суб-
геномов А обоих рядов полиплоидных пшениц
(Dvorak, Zhang, 1992; Dvorak et al., 1993). Но мысль
о том, что у тетраплоидной пшеницы T. paleocol-
chicum (Menabde) Á.Löve ex D.Löve донором суб-
генома A может быть T. urartu была высказана еще
в 1970 г. (Mandy, 1970).

Для ряда timopheevii–zhukovskyi довольно дол-
гое время допускали T. boeoticum в качестве доно-
ра субгенома A (Дорофеев, Мигушова, 1981), что
в итоге было отвергнуто. Сейчас общепринято,
что T. urartu (или близкий к этой пшенице вид) яв-
ляется донором субгенома A обоих рядов полипло-
идных пшениц. Хотя справедливости ради нужно
указать на публикацию, в которой путем AFLP-ге-
нотипирования было показано, что T. timopheevii
несет субгеном A, равноудаленный как от субге-
нома Au T. urartu, так и от Am T. monococcum (Bran-
dolini et al., 2006).

При этом секвенирование полного ядерного
генома T. aestivum итоговым размером около
15 млрд п.н. (Zimin et al., 2017; IWGSC, 2018; Alonge
et al., 2020; Guo et al., 2020), геномов тетраплоид-
ных пшениц размерами свыше 10 млрд п.н. (Avni
et al., 2017; Maccaferri et al., 2019), а также дипло-
идной пшеницы T. urartu, размер генома которой
составляет около 5 млрд п.н. (Ling et al., 2013, 2018),
с одной стороны, способствует уверенности в
том, что этот диплоидный вид предоставил свой
геном полиплоидным формам, а с другой, порож-
дает некоторые сомнения, по которым можно до-
пустить, что донором субгенома A мог быть и иной
вид – или уже вымерший, или еще не найденный.
В том числе проведенный нами in silico мульти-
плексный RAPD-анализ (random amplified poly-
morphic DNA, cлучайно амплифицируемая поли-
морфная ДНК) известных полных геномов не-
скольких видов пшенично-эгилопсного комплекса
показал, что между T. urartu и субгеномами A
T. turgidum, T. dicoccoides, T. aestivum намного
меньше общего, чем между субгеномом D послед-
него вида и Ae. tauschii (Кирьянова и др., 2020), что
позволяет предполагать возможное существова-
ние в прошлом другой однозернянки, послужив-
шей донором субгенома A. Однако большее сход-
ство субгенома D мягкой пшеницы с геномом D
Ae. tauschii может объясняться и относительно не-
давним возникновением этого гексаплоида из-за
чего могло не накопиться большого количества
различий между ними.
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Как и в случае с изучением разнообразия форм
донора субгенома D – Ae. tauschii, в последнее
время усилился интерес к биоразнообразию и ди-
плоидных пшениц, включая T. sinskajae, найден-
ную последней в посевах одного из образцов
T. monococcum, привезенного П.М. Жуковским
еще в 1926 г. из Турции (Филатенко, Куркиев, 1975).
Некоторое время пшеницу Синской принимали
за мутантную форму того же T. monococcum, одна-
ко ее следует считать самостоятельным видом,
хотя и близким к последнему, что видно по ре-
зультатам проведенного нами секвенирования
полного хлоропластного генома T. sinskajae и его
сравнения с хлоропластными геномами осталь-
ных диплоидных пшениц (Кулуев и др., 2020).
При этом пшеницы T. monococcum ssp. aegilopoides
(T. boeoticum), T. monococcum ssp. monococcum и
T. sinskajae сформировали отдельную кладу, тогда
как T. urartu оказалась довольно удаленной от
них. Впрочем, и при сравнении полиморфизма
ряда ядерных генов мы получили схожие резуль-
таты (Кулуев и др., 2018). Подобные данные также
были получены и в работе (Dizkirici et al., 2016)
при сравнении нуклеотидных последовательно-
стей участков гена matK хлоропластных геномов и
последовательностей ядерных ITS-участков рДНК,
согласно которому диплоидные пшеницы T. mono-
coccum и T. boeoticum оказались в отдельном от
T. urartu кластере.

Поскольку все остальные диплоидные пшени-
цы уже “перебывали” в качестве доноров субге-
номов A, то возможно стоит обратить более при-
стальное внимание на T. sinskajae, учитывая при-
родную голозерность этого вида. Однако T. sinskajae
до сих пор недостаточно хорошо изучена, чтобы
делать обоснованные предположения на этот счет,
хотя большой цикл работ по установлению доно-
ра субгенома A, в том числе с привлечением этой
пшеницы выполнен Н.П. Гончаровым c соавт.
(Гончаров и др., 2007; Головнина и др., 2009; Ва-
вилова и др., 2020; Goncharov et al., 2008). Есть
публикации по пшенице Синской и зарубежных
авторов, исследовавших разные генетические си-
стемы (Castagna et al., 1995; van Campenhout et al.,
2001; Asakura et al., 2009; Watanabe, 2017). Тем не ме-
нее, требуется продолжение исследований T. sinska-
jae с привлечением полногеномного секвениро-
вания, что, как уже говорилось выше, нами начато в
виде секвенирования полного хлоропластного ге-
нома этого вида, и в настоящее время мы ведем
сборку полного ядерного генома этой пшеницы.

Что касается диплоидной пшеницы T. mono-
coccum, то этот вид принял участие в качестве от-
цовской формы при образовании гексаплоидной
пшеницы другого ряда – T. zhukovskyi, возникшей
спонтанно в смешанных посевах этой однозер-
нянки и T. timopheevii, что получило первоначально
цитологическое доказательство (Upadhya, Swami-
nathan, 1963), подтвержденное затем установле-

нием локализации генов рРНК (Hutchinson, Mill-
er, 1982). Исследование полиморфизма сателлит-
ных последовательностей ДНК также позволило
считать, что третий субгеном Аm T. zhukovskyi про-
исходит от диплоидной пшеницы T. monococcum
(Dvorak et al., 1993).

Завершая рассмотрение диплоидных пшениц,
пожалуй, следует отметить, что делались и до-
вольно неожиданные предположения, допуская,
что T. urartu является донором субгенома В, а тет-
раплоидный вид T. dicoccoides возник в результате
ее скрещивания с другой диплоидной пшеницей
T. boeoticum (Johnson, Dhaliwal, 1978), что, впро-
чем, в дальнейшем не получило подтверждения.

ВОЗМОЖНЫЕ ДОНОРЫ СУБГЕНОМА B

На роль донора субгенома B полиплоидных
пшениц выдвигалось множество видов, включая
таковые за пределами пшенично-эгилопсного
комплекса, но наиболее вероятными претенден-
тами считались некоторые виды эгилопсов. По-
сле бессистемного изучения этих диких сороди-
чей пшеницы на протяжении полутора столетий с
конца 1920-х гг. в систематике эгилопсов произо-
шло упорядочивание благодаря двум масштабным
работам, инициированным Н.И. Вавиловым. Так, в
1928 г. вышел капитальный труд П.М. Жуковско-
го (1928), в котором род Aegilops оказался представ-
ленным 20 видами и был подразделен на 9 секций,
одна из которых (представляющая наибольший
интерес в связи с донорством субгеномов B и G)
была названа Sitopsis и в нее вошли следующие
виды – Ae. bicornis, Ae. longissima, Ae. speltoides,
Ae. aucheri. В столь же основательной работе пале-
стинским ботаником (Eig, 1929) перечислялось
22 вида эгилопсов, распределенных по 6 секциям,
при этом эгилопсы Ae. bicornis, Ae. sharonensis Eig,
Ae. longissima, Ae. ligustica Coss., Ae. speltoides состави-
ли секцию Platystachyum c двумя подсекциями
Emarginata (для первых трех видов) и Truncata
(для Ae. ligustica и Ae. speltoides). Тогда же после
экспериментов по скрещиванию с тетраплоид-
ной пшеницей T. turgidum диплоидного эгилопса
Ae. speltoides (причем взятым в качестве отцовской
формы), благодаря обнаружению 7 бивалентов и
7 унивалентов впервые было предположено, что
этот вид может быть донором одного из двух суб-
геномов тетраплоидных пшениц (Jenkins, 1929).
Позже Патак (Pathak, 1940), опираясь на знания,
что субгеном A происходит от диплоидных пше-
ниц, предположил, что Ae. speltoides является до-
нором субгенома B, анализируя метафазные хро-
мосомы и расположение ядрышек, которые, как
сейчас известно, являются местами локализации
генов рРНК. Спустя много лет гибридизацией in situ
было показано, что у Ae. speltoides гены рРНК рас-
полагаются, как и у мягкой пшеницы, на тех же
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хромосомах в аналогичных местах (Badaeva et al.,
1996).

Морфологические особенности строения ко-
лосков различных пшениц и эгилопсов, а также
житняков (Agropyron) позволили прийти к анало-
гичному заключению, что Ae. speltoides может быть
донором субгенома B (Sarkar, Stebbins, 1956). В
качестве дополнительного аргумента авторы со-
слались на совместное произрастание этого вида
с дикими однозернянками и эммером T. dicoc-
coides. Также, основываясь на местах обитания,
кариотипах, спаривании хромосом в гибридах,
другие авторы пришли к сходному выводу, что
Ae. speltoides наиболее близок к донору субгенома
B полиплоидных пшениц (Riley et al., 1958).

Но не оставались без внимания и прочие пред-
ставители секции Sitopsis (включая обнаружен-
ный много позже Ae. searsii), разными авторами
также выдвигавшиеся на роль доноров как субге-
нома B, так и субгенома G (см. обзор Haider,
2013). Отечественными авторами (Пенева и др.,
1973) сравнивались высокомолекулярные глюте-
нины видов секции Sitopsis, и при этом оказа-
лось, что специфические маркеры глютенинов
субгенома B отсутствовали у Ae. bicornis, Ae. sha-
ronensis, Ae. aucheri и Ae. searsii, из чего следовало,
что данные виды являются маловероятными до-
норами этого субгенома, тогда как Ae. longissima по-
казал больше сходства с ним. На основании этих
данных авторы предположили, что донором суб-
генома В является Ae. longissima, а геном S Ae. spel-
toides по их данным был более близок с субгеному
G полиплоидных пшениц ряда timopheevii–zhu-
kovskyi. Такой же точки зрения придерживался и
В.Г. Конарев, считавший, что геном Ae. longissima
соответствует субгеному B, а геном Ae. speltoides —
субгеному G (Конарев и др., 1976). Хотя хлоро-
пластной ДНК будет далее уделено отдельное вни-
мание, здесь упомянем также пару работ, в которых
были получены схожие результаты по донорству
субгеномов B и G. Так, рестриктазный профиль
ДНК хлоропластов нескольких видов полиплоид-
ных пшениц рядов turgidum–aestivum и timopheevii–
zhukovskyi вместе с эгилопсами из секции Sitopsis
и некоторыми другими позволил авторам (Ogiha-
ra, Tsunewaki, 1988) прийти к заключению, что ни
Ae. speltoides, ни Ae. bicornis, ни Ae. sharonensis не
могли быть донором цитоплазмы для полиплоид-
ных пшениц, а возможно им был Ae. longissima
(сейчас мы знаем, что это не так). Другой вывод
был сделан для ряда timopheevii–zhukovskyi, глася-
щий, что только Ae. aucheri показал с этими по-
липлоидными пшеницами идентичный профиль.

При исследовании AT-богатого семейства тан-
демных повторов ядерной ДНК было получено
косвенное доказательство того, что Ae. longissima
не является донором B субгенома мягкой пшени-
цы, поскольку последний вид получил эти повторы

с субгеномом D от Ae. tauschii (Никоноров и др.,
1997). Ранее вариации нуклеотидных последо-
вательностей других повторяющихся элементов
ДНК, позволили сделать заключение, что Ae. spel-
toides проявляет большее сходство с T. timopheevii,
тогда как пшеницы из ряда turgidum–aestivum бли-
же к эгилопсам из подсекции Emarginata, к которой
в частности относится и Ae. longissima (Dvorak,
Zhang, 1990). С помощью RAPD-анализа было
показано, что субгеномы B и G происходят от
Ae. speltoides, но от различных представителей
этого вида (Khlestkina, Salina, 2001). Анализ эф-
фективности спаривания хромосом в гибрид-
ных комбинациях T. timopheevii × Ae. speltoides,
T. turgidum × Ae. speltoides, а также некоторых дру-
гих, показал, что для субгенома G с геномом S
спаривание происходит с гораздо большей часто-
той по сравнению с парой B и S (Rodriguez et al.,
2000), что свидетельствует о большей близости
субгенома S Ae. speltoides к субгеному G, нежели к
субгеному B. Причем в этой работе Ae. speltoides
выступал в качестве отцовской формы, что для
изучения спаривания хромосом никакого значе-
ния не имело, однако донора материнского гено-
ма и соответственно донора ядерного субгенома
гораздо удобнее устанавливать путем анализа на-
следования хлоропластного генома. К тому же
выяснение вопроса: какие виды пшениц и эги-
лопсов послужили материнскими формами при
образовании аллополиплоидов, представляет для
генетиков и селекционеров особый интерес. Ины-
ми словами, крайне важно знать кому в тетра- и
гексаплоидных видах принадлежат митохондри-
альный и хлоропластный геномы, или плазмон. В
1966 г. Кихара выдвинул предположение, что мате-
ринским растением при образовании тетраплои-
дов с геномами AB послужил Ae. speltoides. Оно бы-
ло основано на наблюдениях, что успешное скре-
щивание этого вида с однозернянкой удавалось
лишь в тех случаях, когда последняя выступала в
качестве отцовской формы (Kihara, 1966).

Полиморфизм длины рестриктазных фраг-
ментов (ПДРФ) ДНК, выделенной из изолиро-
ванных хлоропластов и митохондрий ряда видов
пшенично-эгилопсного комплекса, показал, что
их плазмоны образуют несколько кластеров. Так,
однозернянки, диплоидный эгилопс Ae. tauschii, по-
липлоидные пшеницы имеют различающиеся меж-
ду собой хлоропластные и митохондриальные ге-
номы, тогда как плазмоны Ae. speltoides, мягкой и
твердой пшениц, а также T. timopheevii на филоге-
нетическом древе образуют единый кластер (Ogi-
hara, Tsunewaki, 1988; Terachi, Tsunewaki, 1992; Wang
et al., 1997), что служит довольно убедительным
доказательством, что при происходивших в ходе
эволюции скрещиваниях в обоих рядах tur-
gidum–aestivum и timopheevii–zhukovskyi мате-
ринскими формами служил Ae. speltoides. При
исследовании у Ae. speltoides гена транскрипцион-
ного фактора DREB1 было предположено суще-
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ствование двух разных предков Ae. speltoides и при
этом показано, что вероятным донором субгенома
В является Ae. speltoides PI486264, у которого обна-
ружена 100%-ная идентичность с последовательно-
стью DREB1 на хромосоме 3B T. aestivum (Xu et al.,
2019).

Основываясь на результатах преимущественно
своих предыдущих работ по изучению ПДРФ по-
лиморфизма плазмонов и геномов пшениц и эги-
лопсов, Цуневаки (Tsunewaki, 2009) предложил
схему ядерно-цитоплазматических отношений в
пшенично-эгилопсном комплексе, которая по-
сле появления новых данных в виде нуклеотид-
ных последовательностей полных хлоропластных
геномов многих видов пшениц и эгилопсов прин-
ципиально не изменилась.

Безусловно, выяснение вопросов донорства
субгеномов у пшениц в конкретные моменты вре-
мени зависели от технологических возможностей.
Так, с помощью метода секвенирования ДНК по
Сэнгеру были изучены фрагменты пластомов ря-
да видов пшениц и эгилопсов, большей частью
подтвердившие сделанные ранее выводы, что ма-
теринской формой при образовании тетраплои-
дов послужил Ae. speltoides или точнее близкий к
нему вид (Ogihara, Ohsawa, 2002; Guo, Terachi, 2005;
Yamane, Kawahara, 2005). Здесь нужно заметить, что
обнаружение в гексаплоидных видах присутствия
аналогичного хлоропластного генома свидетель-
ствует, что при дальнейших скрещиваниях тет-
раплоида с Ae. tauschii последний служил отцов-
ской формой. В работе отечественных авторов
(Golovnina et al., 2007), наряду с большим числом
видов пшенично-эгилопсного комплексa, иссле-
довался и Ae. speltoides, секвенирование участков
хлоропластных генов которых позволило постро-
ить филогенетическое древо, на котором данный
вид эгилопса оказался в одной кладе с видами по-
липлоидных пшениц ряда timopheevii–zhukovskyi,
тогда как мягкая пшеница и прочие виды ряда tur-
gidum–aestivum сформировали отдельную кладу.
Проведенный в другой работе анализ 17 секвени-
рованных локусов хлоропластного генома боль-
шого числа видов эгилопсов и мягкой пшеницы
показал, что из секции Sitopsis близким к T. aes-
tivum оказался лишь Ae. speltoides (Haider, 2012).

Однако подобные данные в виде секвенирова-
ния коротких участков пластидного генома носят
до некоторой степени фрагментарный характер и
не могут по точности сравниться с анализом нук-
леотидных последовательностей полных хлоро-
пластных геномов, который стал возможным благо-
даря появлению высокопроизводительных методов
секвенирования новых поколений. К настоящему
времени секвенировано уже несколько десятков
полных хлоропластных геномов ряда видов пше-
нично-эгилопсного комплекса проливших допол-
нительный свет на филогению полиплоидных
форм, и опубликовано немало статей, но коснемся
лишь имеющих отношение к субгеномам B и G.

Впервые полный хлоропластный геном T. aes-
tivum (сорт Chinese Spring) был секвенирован япон-
скими исследователями в 2000 г. (Ogihara et al.,
2000). Его размер был определен как 134 540 п.н.
Позднее он был уточнен и оказался равным
134545 п.н. (Ogihara et al., 2002). Однако следую-
щих полных хлоропластных геномов пшениц и
эгилопсов пришлось ждать более 10 лет. Мидлтон
с соавт. (Middleton et al., 2014) секвенировали 11
геномов, принадлежащих диплоидным пшени-
цам T. urartu, T. boeoticum и T. monococcum, двум
диплоидным эгилопсам – потенциальным доно-
рам субгеномов полиплоидных пшениц Ae. spel-
toides и Ae. tauschii, еще двум видам эгилопсов Ae. cy-
lindrica и Ae. geniculata Roth, а также некоторым
видам из трибы пшеницевых. Проведенный в ци-
тируемой статье анализ нуклеотидных последова-
тельностей секвенированных геномов позволил
подсчитать время расхождения этих видов в эво-
люции, составившее до нескольких миллионов
лет. При этом такие довольно близкие виды, как
T. urartu и T. boeoticum, разошлись, по их мнению,
приблизительно 570 тыс. л. н. В том же году была
опубликована статья других авторов (Gornicki et al.,
2014), сообщивших о секвенировании 13 полных
хлоропластных геномов пшениц и эгилопсов сле-
дующих видов: T. aestivum ssp. aestivum cv. CS и ssp.
spelta; T. turgidum ssp. carthlicum, ssp. durum и ssp. di-
coccoides; Ae. speltoides ssp. ligustica и ssp. speltoides;
T. timopheevii ssp. armeniacum; Ae. bicornis; Ae. sear-
sii; Ae. sharonensis; Ae. longissima; Ae. kotschyi Boiss.;
T. urartu; Ae. tauschii. Построенное филогенетиче-
ское древо показало, что виды и подвиды T. tur-
gidum и T. aestivum формируют отдельную кладу.
При этом подвиды Ae. speltoides расположились
ближе к T. timopheevii. Виды T. urartu и Ae. tauschii
расположились между ними и видами эгилопсов из
подсекции Emarginata, которая оказалась очень
удалена от обоих рядов полиплоидных пшениц. В
следующем году было сообщено о секвенирова-
нии четырех полных пластомов пшениц из мест-
ной группы Зандури – T. monococcum var. hor-
nemanii, T. timopheevii, T. zhukovskyi и T. araraticum
(Gogniashvili et al., 2015). Проведенный анализ
нуклеотидных последовательностей этих видов
показал высокое сходство хлоропластных геномов
T. timopheevii и T. zhukovskyi, что неудивительно,
поскольку первый вид выступил в качестве мате-
ринской формы при образовании второго. Дикая
пшеница T. araraticum отличалась от T. timopheevii
несколько большим числом замен и инделов.

Другими авторами (Bernhardt et al., 2017) были
секвенированы полные хлоропластные геномы
представителей трибы Triticeae (53 вида из 15 ро-
дов), и при построении филогенетического древа
несколько образцов Ae. speltoides оказались распо-
ложенными вблизи от T. timopheevii, T. zhukovskyi,
T. kiharae и несущими как известно субгеномы G,
тогда как T. turgidum и T. aestivum с субгеномами B
отстояли дальше. Что касается прочих видов сек-
ции Sitopsis, ранее некоторыми авторами рас-
сматривавшимися в качестве возможных доноров
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субгенома B, то они оказались очень далеко от
всех вышеупомянутых видов. Схожий результат
был получен при секвенировании полных хлоро-
пластных геномов довольно большого числа ви-
дов из трибы Triticeae, включая основные виды
пшенично-эгилопсного комплекса (Chen et al.,
2020). Так, проведенное ими сравнение нуклеотид-
ных последовательностей полных хлоропластных
геномов еще раз показало, что Ae. speltoides гораз-
до ближе к ряду пшениц timopheevii–zhukovskyi,
нежели к turgidum–aestivum. При этом остальные
виды секции Sitopsis весьма удалены от них и рас-
полагаются на филогенетическом древе ближе к
Ae. tauschii. Аналогичный результат был получен
при секвенировании и анализе полных хлоропласт-
ных геномов 5 видов эгилопсов и 11 видов пшениц,
из которых непосредственно пшеничными, а не
эгилопсными геномами являлись всего три –
T. urartu, T. monococcum ssp. monococcum и T. mono-
coccum ssp. aegilopoides (Fu, 2021). При этом было
определено, что тетраплоидная полба и гексапло-
идная хлебная пшеница разошлись 8200–11200 л. н.
Недавно секвенированы хлоропластные гено-
мы T. turgidum ssp. durum и T. sphaerococcum Percival,
которые на филогенетическом древе, построенном
путем привлечения в анализ других полных хлоро-
пластных геномов пшениц и эгилопсов, оказались,
как и ожидалось, среди своих ближайших сороди-
чей – T. aestivum и T. turgidum (Lubna et al., 2022).

Конечно, в связи с филогенией пшениц пред-
ставляет большой интерес информация о полных
ядерных геномах потенциальных доноров субге-
нома B полиплоидных пшениц. Так, в 2022 г. было
сообщено о завершении полногеномного секвени-
рования ряда видов секции Sitopsis. Первым видом
с полностью секвенированным геномом оказался
Ae. sharonensis (Yu et al., 2022). Размер генома со-
ставил около 6.7 млрд п.н., при этом проведен-
ный анализ всех хромосом при установлении по-
рога идентичности в 90% показал, что все субге-
номы мягкой пшеницы имеют схожие уровни
совпадения – 84.5% с субгеномом A, 85.9% с суб-
геномом B и 88.4% с субгеномом D, что лишний
раз доказывает, что виды подсекции Emarginata
филогенетически ближе к Ae. tauschii.

В работе (Avni et al., 2022) представлена анно-
тация полных геномов трех эгилопсов: Ae. speltoi-
des, Ae. longissima и Ae. sharonensis, размеры кото-
рых оказались 5.13, 6.70 и 6.71 млрд п.н. соответ-
ственно. Авторы отметили, что геномы последних
двух видов высокогомологичны друг другу, что в
целом неудивительно, поскольку многие ботани-
ки считают второй подвидом первого. Больший
интерес представляет полный геном Ae. speltoides,
поскольку этот вид наиболее близок к донорам
субгеномов B и особенно G полиплоидных пше-
ниц. Проведенный анализ нуклеотидных после-
довательностей показал, что геном Ae. speltoides по
сравнению с субгеномами A и D гораздо ближе к
субгеному B пшениц ряда turgidum–aestivum, од-
нако не настолько идентичен, как это имеет ме-

сто в случае субгенома D и Ae. tauschii, о чем гово-
рилось выше. При этом на построенном филоге-
нетическом древе Ae. speltoides расположился в
одной кладе с мягкой и твердой пшеницами, вклю-
чая дикую полбу, тогда как Ae. longissima и Ae. sha-
ronensis оказались близки к Ae. tauschii и субгено-
му D мягкой пшеницы.

Сообщено о сборке нуклеотидных последова-
тельностей полных геномов на уровне хромосом
пяти видов секции Sitopsis – Ae. bicornis, Ae. longis-
sima, Ae. searsii, Ae. sharonensis и Ae. speltoides, а так-
же о частичной сборке генома еще одного эгилоп-
са Am. muticum (Li et al., 2022). При этом разме-
ры их полных геномов варьировали от 4.11 до
5.89 млрд п.н., что заметно меньше, чем указыва-
лось в цитированных выше работах (Avni et al.,
2022; Yu et al., 2022). Тем не менее, было опреде-
лено, что вероятным донором субгенома В мяг-
кой пшеницы является отдельный и, скорее все-
го, вымерший диплоидный вид, который произо-
шел от прародителя линии генома B, от которого
на сегодняшний день сохранились только Ae. spel-
toides и Аm. muticum. Также в статье предположе-
ны три возможных сценария возникновения до-
нора субгенома В. Во-первых, предковая линия
субгенома B вероятнее всего, произошла в ре-
зультате гибридизации минимум четырех различ-
ных диплоидных видов, а именно Ae. speltoides,
Ам. muticum, предшественника B субгенома гекса-
плоидной мягкой пшеницы и предшественника
субгенома G пшеницы T. timopheevii. Во-вторых,
субгеном В может иметь монофилетическое про-
исхождение от диплоидных видов, ныне вымер-
ших или еще не обнаруженных, но филогенетиче-
ски наиболее близких к современному Ae. speltoides.
В-третьих, возможно, что диплоидный предше-
ственник субгенома B мог быть генетически ин-
трогрессирован с другими эгилопсами до его ги-
бридизации с T. urartu, что в конечном счете приве-
ло к появлению полиплоидной пшеницы. Авторы
(Li et al., 2022) пришли также к выводу, что Ae. spel-
toides не является прямым донором субгенома B,
и, скорее всего, донором был какой-то вымерший
диплоидный вид эгилопсов. Из полученных дан-
ных следует, что донором субгенома B является ди-
плоидный вид, который дивергировал от Ae. speltoi-
des 4.49 млн л. н., и в геноме которого произошла
генетическая интрогрессия от видов секции Sitopsis
линии D до его гибридизации с T. urartu. К тому же,
они сочли, что субгеном G происходит все же от
какого-то другого диплоидного эгилопса, а не от
Ae. speltoides. При этом авторы (Li et al., 2022) выдви-
гают вполне обоснованный вопрос: почему так слу-
чилось, что диплоидные виды-предшественники
субгеномов B и G вымерли, тогда как два их род-
ственных вида Ae. speltoides и Am. muticum сохра-
нились? Возможно, что диплоидные доноры бы-
ли вытеснены своими более приспособленными
тетраплоидными потомками или же доноры ге-
номов B и G еще не найдены. Последнее возмож-
но, но очень маловероятно, поскольку поиски та-
ковых велись на протяжении многих лет.
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Ранее для тех же пяти видов секции Sitopsis,
включая подвиды Ae. speltoides ssp. speltoides и ssp.
ligustica (всего 19 образцов) проведено секвениро-
вание их транскриптомов, показавшее при сравне-
нии нуклеотидных последовательностей с извест-
ными геномами и субгеномами видов пшенично-
эгилопсного комплекса из ряда turgidum–aestivum
и секции Sitopsis, что все образцы Ae. speltoides об-
разовали на филогенетическом древе самостоя-
тельную ветвь, расположенную в одной кладе с
T. aestivum и T. turgidum (Miki et al., 2019). Что ка-
сается эгилопсов подсекции Emarginata, то они в
том же древе сформировали собственную кладу,
расположившуюся вблизи от Ae. tauschii, что мож-
но было видеть и раньше при сравнениях различ-
ных генетических систем, проводившихся многи-
ми авторами.

Несмотря на большой прогресс в идентифика-
ции донора субгенома B мягкой пшеницы акту-
альность дальнейшего поиска наиболее близкого
к этому гипотетическому виду эгилопсов – одно-
му из предков полиплоидных пшениц среди со-
временных видов секции Sitopsis, а точнее под-
секции Truncata по-прежнему сохраняется.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мягкая пшеница T. aestivum (2n = 6x = 42,
BBAADD) представляет собой продукт двух круп-
ных раундов гибридного видообразования, пер-
вый из которых произошел, по-видимому, между
близким к T. urartu видом (2n = 2x = 14, AA) и ви-
дом, близким к Ae. speltoides (2n = 2x = 14, SS),
примерно 0.5–0.36 млн л.н., что привело к возник-
новению дикой полбы T. dicoccoides (2n = 4x = 28,
BBAA), из которой в результате одомашнивания и
дальнейшей селекции была получена твердая пше-
ница T. durum. Вторая гибридизация произошла
между неким тетраплоидом (2n = 4x = 28, BBAA) и
Ae. tauschii (2n = 2x = 14, DD) около 10000 л. н., что
привело к появлению гексаплоидной мягкой
пшеницы. Такой существенной разницей во вре-
мени этих двух скрещиваний и могут объясняться
трудности в поисках доноров субгеномов A и B,

тогда как с определением донора субгенома D
больших проблем не возникло, поскольку он ма-
ло изменился по сравнению с исходной формой.

В последнее время продолжается накопление
новых данных о происхождении субгеномов B, A
и D мягкой гексаплоидной пшеницы, что говорит
об актуальности этого направления исследова-
ний, однако, нерешенных вопросов, остающихся
в этой области, еще немало. Тем не менее, можно
сделать окончательный вывод, что донора(ов) суб-
генома А следует искать среди диплоидных пше-
ниц. При этом нельзя исключать участие в фор-
мировании полиплоидных пшениц рядов tur-
gidum–aestivum и timopheevii–zhukovskyi разных
доноров субгеномов A (помимо третьего генома
Am T. zhukovskyi, принадлежащего T. monococcum),
что вне всякого сомнения имеет место в случае с
донорами субгеномов В и G. Вопрос донорства
субгенома B тоже окончательно не решен, однако
его точно больше не нужно искать среди предста-
вителей подсекции Emarginata секции Sitopsis,
поскольку он(и) происходи(я)т от видов/подви-
дов подсекции Truncata, в которую входит Ae. speltoi-
des, считающийся высокополиморфным видом,
имеющим немало подвидов, и возможно на нук-
леотидном уровне (полногеномном – дающим наи-
более точные ответы) еще не исследованы нужные
образцы. Однако непосредственные доноры суб-
геномов A и B на сегодняшний день могли выме-
реть, что с одной стороны весьма сомнительно, а
с другой – вполне вероятно, поскольку они про-
израстали на одной территории, и более приспо-
собенные тетраплоиды действительно могли вы-
теснить своих прародителей. Что касается субге-
нома D, то тут вопрос уже решен: донором
является Ae. tauschii, осталось лишь уточнить ка-
кие конкретные линии Ae. tauschii (если конечно
таковое будет возможно) участвовали в его обра-
зовании. Таким образом, предполагаемая схема
происхождения полиплоидных видов пшениц с
участием различных субгеномов может выгля-
деть, как представлено на рис. 1.

Рис. 1. Предположительная схема филогенетических взаимоотношений в пшенично-эгилопсном комплексе с указа-
нием потенциальных доноров субгеномов B, G, A и D.
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Возвращаясь к вопросу родовых обозначений
в пшенично-эгилопсном комплексе, исходя из нук-
леотидных последовательностей ядерного и пла-
стидного геномов, логично будет ликвидировать
подсекцию Truncata и переименовать, по крайней
мере, Aegilops speltoides в Triticum speltoides.

Считается, что генетическое разнообразие мяг-
кой пшеницы, по сравнению с ее диплоидными
предшественниками, было значительно снижено
из-за прохождения “бутылочного горлышка” в
процессе одомашнивания. Более того, генетиче-
ское разнообразие пшеницы было частично утра-
чено в результате замены местных стародавних
сортов современными элитными сортами в тече-
ние ста последних лет селекции. Поэтому знания
доноров субгеномов дадут возможность исполь-
зовать все многообразие предковых диплоидных
форм для создания новых вариантов синтетических
пшениц. Дальнейшее изучение (не только T. aes-
tivum, но и других видов трибы пшеницевых) на-
ряду с секвенированием и анализом пластомов,
хондриомов, ядерных геномов поможет планиро-
вать и осуществлять проекты по получению но-
вых сортов, гибридов, различных полиплоидов, а
также мутантных, трансгенных и редактирован-
ных растений пшеницы с улучшенными хозяй-
ственно-полезными признаками. Выше уже гово-
рилось о привлечении в скрещивания образцов
Ae. tauschii, лишенных нежелательного 33-мерно-
го пептида в составе глиадинов, для создания но-
вых синтетических пшениц – аналогов T. aes-
tivum, не вызывающих целиакию. Также стоит об-
ратить внимание на использование Ae. tauschii при
создании синтетических пшениц, являющихся ана-
логом T. aestivum и характеризующихся некими
улучшенными характеристиками, присущими тет-
раплоидным формам. Например, путем гибриди-
зации Ae. tauschii с разными материнскими фор-
мами T. turgidum ssp. durum (Desf.) Husn., характе-
ризующимися прочной соломиной, устойчивой к
полеганию, были созданы четыре новые линии
“мягкой пшеницы”, в которые передался этот по-
лезный признак (Liang et al., 2022).

При этом нельзя забывать о пшеницах ряда
timopheevii–zhukovskyi, который в силу своей “эво-
люционной молодости” способен подарить чело-
вечеству потенциально высокоэффективные воз-
делываемые сорта, но для этого необходимо искус-
ственно ускорить видообразование в нем, чему уже
есть примеры в прошлом, но новые виды необхо-
димо продолжать создавать. И в этой связи нельзя
не обратить внимание на недавнюю работу Е.Д. Ба-
даевой с соавт., которые провели широкомасштаб-
ное исследование этой группы пшениц (Badaeva
et al., 2022). По-видимому, одной из ближайших
задач в тритикологии должно стать установление
нуклеотидных последовательностей полных ге-
номов тетраплоидной T. timopheevii и гексаплоид-
ной T. zhukovskyi пшениц из одноименного ряда.
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The Problem of the Origin of Subgenomes B, A, D 
of Bread Wheat Triticum aestivum L.: Old Facts and New Evidences

A. R. Kulueva, *, B. R. Kulueva, and A. V. Chemerisa

aInstitute of Biochemistry and Genetics – Subdivision of the Ufa Federal 
Research Centre, Russian Academy of Sciences, Ufa, Russia

*e-mail: kuluev.azat91@yandex.ru

Bread wheat (Triticum aestivum L.) belongs to the wheat tribe, which includes representatives of the genera
Triticum, Aegilops, Secale, Hordeum, etc. The genera Aegilops and Triticum in the process of evolution have
repeatedly hybridized with each other, including with the formation of polyploid forms that have the status of
species and belong to the so-called Triticum–Aegilops alliance. As the methodological possibilities developed,
various approaches were used to determine the ancestors of certain species of this alliance, ranging directly
from interspecific crosses and cytogenetic methods to whole genome sequencing of non-nuclear and nuclear
genomes. It has been established that the genome of bread wheat T. aestivum, one of the main food crops in
the world, consists of three related subgenomes, which received the symbols A, B, D. At present, only the do-
nor of the D subgenome, which is Aegilops tauschii Coss., is reliably known. The ancestor of subgenome A is
presumably considered to be T. urartu Thum. ex Gandil. Information about the donor of the B subgenome is
less clear, but most likely it is Ae. speltoides Tausch. or a species close to it. This review is devoted to the con-
sideration of some old data on the putative donors of bread wheat, which, taking into account the maternal
form, the BBAADD genome, and the refinement of some phylogenetic relationships in the Triticum–Aegilops
alliance in the light of new information obtained as a result of whole genome sequencing of wheat.

Keywords: Aegilops tauschii, Triticum urartu, Aegilops speltoides, Triticum turgidum, Triticum timopheevii, whole
genome sequencing, phylogeny
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