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Генофонд озимой мягкой пшеницы из Китая, сохраняемый в коллекции ВИР, уникален разнооб-
разием аллелей генов селекционно-ценных признаков и свойств. Проведенные нами ранее иссле-
дования выявили среди этой пшеницы образцы, хорошо скрещивающиеся с рожью посевной, ко-
торые в большинстве случаев были низкозимостойкими. С целью вовлечения этого материала в
российскую селекцию были получены пшенично-ржаные гибриды и проведен направленный отбор
на зимостойкость и высокую продуктивность в ряде последующих поколений самоопыления ги-
бридов. Оценка созданных гибридов F1 в осенне-зимнем посеве в условиях Северо-Западного реги-
она РФ (г. Пушкин) выявила их различия по жизнеспособности, зимостойкости и завязываемости
гибридных зерновок F2. Последующий направленный индивидуальный отбор растений в F2–F7 ги-
бридных популяциях от самоопыления на высокие перезимовку и продуктивность привел к созда-
нию первичных гексаплоидных пшенично-ржаных линий (2n = 6x = 42, BBAARR). В настоящей
статье дана характеристика 17 линиям. С использованием рангового критерия (H) Краскела–Вал-
лиса показана статистически значимая гетерогенность линий по изученным признакам. С приме-
нением метода геномной in situ гибридизации у всех линий выявлены элиминация хромосом генома D
и наличие полных геномов B, A и R. У одной линии наряду с гексаплоидными растениями обнару-
жены формы, содержащие дополнительно от одной до пяти хромосом генома D. Созданные пер-
вичные зимостойкие и высокопродуктивные гексаплоидные пшенично-ржаные линии представля-
ют собой новый исходный материал для селекции пшеницы и тритикале.
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В последнее десятилетие развитию селекции
мягкой пшеницы (Triticum aestivum L.) в Китае,
ведущем мировом производителе и потребителе
зерна этой культуры, способствовали не только
интродукция зарубежных элитных сортов и внед-
рение новейших методов и технологий изучения
растительного материала, но и генетическое раз-
нообразие староместного материала [1, 2]. Отли-
чительные признаки местной китайской мягкой
пшеницы, такие как короткостебельность, мно-
гоцветковость, мелкозерность, раннее созрева-
ние, быстрый налив зерна, широкая адаптация к
различным условиям, устойчивость к вредонос-
ным болезням, были отмечены еще Н.И. Вавило-
вым [3]. С помощью гибридологического анализа
и молекулярных маркеров у китайских старо-
местных пшениц выявлены многие ценные для
селекции аллели генов: контролирующие скре-
щиваемость пшеницы с другими видами [4], вли-
яющие на спаривание гомеологичных хромосом

[5], снижающие высоту растения [6], детермини-
рующие тип развития растений пшеницы и их ре-
акцию на фотопериод [7], обусловливающие
устойчивость к фузариозу колоса [8, 9], определя-
ющие состав пуроиндолинов, от которых зависит
твердозерность или мягкозерность эндосперма
зерновки пшеницы [10].

В настоящее время коллекция мягкой пшени-
цы ВИР содержит более 1200 образцов из Китая
(примерно половина из них получена за период
с 1922 по 1961 г.) и представлена в основном ста-
рыми местными сортами, отборами из них и ста-
рыми селекционными сортами. Несмотря на
длительное время нахождения этих образцов в
составе коллекции ВИР, они остаются малоизу-
ченными. В.П. Пюккенен [11] были протестиро-
ваны 165 образцов мягкой пшеницы из Китая по
скрещиваемости с рожью посевной (Secale cereale L.)
и выявлены 40 образцов, легко скрещивающихся
с этим видом, из них 30 – с озимым типом разви-
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тия. Мы решили вовлечь образцы с озимым ти-
пом развития в отечественную селекцию путем
гибридизации с рожью, а не с мягкой пшеницей,
чтобы полнее сохранить их генетическую основу
и одновременно повысить зимостойкость, по-
скольку использованию озимой мягкой пшеницы
из Китая в российской селекции очень часто пре-
пятствует ее низкая перезимовка даже в условиях
Краснодарского края и Дагестана. У семи межро-
довых гибридов F1 при посеве под зиму были об-
наружены жизнеспособные растения, спонтанно
завязавшие единичные зерновки F2. Из этих ги-
бридов отобраны три, характеризующиеся наибо-
лее высоким процентом завязываемости жизне-
способных зерновок. Они и стали объектом на-
стоящего исследования. Из литературы известно,
что получаемые пшенично-ржаные гибриды не
отличаются высокой перезимовкой вследствие
ингибирования у них экспрессии генов ржи [12,
13]. Однако описаны отдельные случаи успешно-
го отбора из расщепляющихся пшенично-ржа-
ных гибридных популяций зимостойких форм
пшеничного типа и тритикале [14]. Это послужи-
ло доводом в пользу проведения наших исследо-
ваний.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Аллогаплоидные пшенично-ржаные гибриды

F1 были получены от скрещивания линий озимой
мягкой пшеницы Лк–61263, Л9-ХСР и Л27-ХСР с
аллогамным высокозимостойким сортом ржи
Ильмень (к-11000, Россия) и инбредной линией
Л434 из Петергофской генетической коллекции
ржи, которую любезно предоставили сотрудники
Санкт-Петербургского филиала Института об-
щей генетики Российской академии наук. Образ-
цы озимой мягкой пшеницы коллекции ВИР, из
которых были отобраны линии, а также родитель-
ские формы гибридов приведены в табл. 1.

В 2008 г. гибридные зерновки F1 были высеяны
в поле (г. Пушкин, N 59°41′, E 30°20′) под зиму
для оценки жизнеспособности и зимостойкости
полученных растений в условиях Северо-Запад-
ного региона России. Жизнеспособность гибрид-
ных зерновок F1 определяли по соотношению

числа полученных проростков в поле к числу вы-
сеянных зерновок, зимостойкость рассчитывали
по соотношению числа выживших после зимовки
растений к числу ушедших в зиму [15].

Климат в г. Пушкин характеризуется мягкой
зимой и избыточно влажным теплым летом. Ме-
теорологические условия, сложившиеся на время
проведения эксперимента в 2008–2009 и 2010–
2017 гг., были благоприятными для вегетации рас-
тений и формирования зерна, хотя следует отме-
тить, что в декабре 2010 г., феврале 2011, 2012 и мар-
те 2013 г. наблюдали отклонение температуры от
значений средней многолетней на –4.4…–5.7°C
[16]. Условия летних месяцев 2016 и 2017 гг. оказа-
лись наиболее экстремальными для роста и раз-
вития растений из-за избыточного количества
среднемесячных осадков (июнь, июль, август со-
ставили от нормы соответственно 137, 191, 227% в
2016 г. и 115, 155, 175% в 2017 г.) и пониженной в
среднем на 2°C температуры.

Чтобы оценить гибридные растения F1 по спо-
собности завязывать зерновки F2, каждое расте-
ние убирали отдельно и проводили его анализ.
Фертильность колоса (в %) определяли как соот-
ношение числа зерновок к числу цветков в коло-
се, а число цветков рассчитывали как число ко-
лосков × три условных цветка. Значения этого
показателя могут превышать 100% при наличии в
колосе колосков с числом цветков и завязавших-
ся зерновок более трех. В 2009 г. от отдельных ги-
бридных растений F2 были заложены линии. В
последующих расщепляющихся популяциях F3–
F8, полученных от самоопыления растений, при
направленном индивидуальном отборе на зимо-
стойкость, выполненность зерновок и продук-
тивность растения и колоса получено около 200
пшенично-ржаных линий. В настоящей работе
представлены результаты изучения 17 линий:
462P1, 463P1, 464P2, 465P2, 466P1, 466-1P1, 467P1, 472P1,
473P1, 483P4, 484P1, 484-1P1, 485P1 и 488P3 комбина-
ции скрещивания (T. aestivum Лк-61263 × S. cereale
Ильмень), линии происходят от четырех расте-
ний F2, на что указывает нижний индекс номера
линии; 447 (T. aestivum Л27-ХСР × S. cereale Л434);

Таблица 1. Родительские формы гибридов F1 и результаты проверки фертильности линий при опылении рожью

* Не проверяли.

Озимая мягкая пшеница (T. aestivum), ♀
Рожь (S. cereale), ♂

Завязываемость зерновок (в %)
при опылении рожью

исходный образец линия Ильмень Л434

к-61263, Nonda 84015 Лк–61263 Ильмень 76.7 –*
к-41563, № 72 Л9-ХСР Л434 75.0 56.3
к-43276 Л27-ХСР Л434 54.4 41.2
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451 и 453 (T. aestivum Л9-ХСР × S. cereale Л434),
обе линии – потомки одного растения F2.

Все перечисленные линии выращивали без
строгой изоляции, при этом линии 447, 451 и 453
представлены растениями поколения F6, а
остальные линии – растениями поколения F8.
Стандартами для сравнения по зимостойкости и
продуктивности служили сорта гексаплоидного
тритикале (×Triticosecale Wittmack) Корнет (к-3636)
и Немчиновский 56 (к-3861), допущенные к ис-
пользованию в Северо-Западном регионе РФ, а
также сорт озимой мягкой пшеницы Миронов-
ская 808 (к-43920, РСФСР, Украинская ССР),
ежегодно хорошо зимующий в условиях г. Пуш-
кин. Использование материнских линий как
стандартов посчитали нецелесообразным, по-
скольку они менее приспособлены к почвенно-
климатическим условиям данной зоны выращива-
ния, чем названные выше стандарты, и существен-
но различались по зимостойкости. В 2003–2006 гг.
и 2011/2012 гг. наблюдали полную гибель или
очень низкую (менее 30%) перезимовку Лк–61263 и
Л27-ХСР, но высокую (71–90%) Л9-ХСР.

Анализ линий по высоте растений и элементам
продуктивности растения и колоса проводили на
5–12 растениях, у стандартов изучали по три рас-
тения. Характеристика линий дана в соответ-
ствии со шкалами [17].

Анализ однородности 17 пшенично-ржаных
линий и их множественное сравнение проводили
с использованием рангового критерия (H) Крас-
кела–Валлиса и программного продукта Statistika 12.

Для анализа геномного состава гибридного
материала использовали метод геномной in situ
гибридизации (GISH) с дифференциально ме-
ченной ДНК различных базовых геномов.

Для получения препаратов митотических хро-
мосом корешки изучаемых форм помещали на
сутки в воду со льдом, затем фиксировали в рас-
творе 3 : 1 (96%-ный этанол : ледяная уксусная
кислота). Готовили давленые препараты из кор-
невой меристемы, отмацерированной в течение
часа в растворе ферментов целлюлазы Onozuka
R10 (1.14 U/mg) и пектолиазы (0.94 U/mg) в кон-
центрации 40 и 10 мг/мл соответственно.

Геномную ДНК из образцов к-65206 T. durum
Desf., к-20400 T. monococcum L., к-1960 Aegilops
tauschii Coss., к-2282 Ae. speltoides Tausch, к-11000
S. cereale выделяли стандартным фенольным ме-
тодом [18] с обработкой РНКазой. ДНК образцов
пшеницы, ржи и эгилопса метили методом Nick-
трансляции с использованием DIG-Nick Transla-
tion Mix и Bio-Nick Translation Mix (Roche). В про-
бе для гибридизации использовали дифференци-
ально меченные ДНК в разных сочетаниях:
1) T. durum (АВ) + Ae. tauschii (D), 2) T. durum (АВ) +
+ S. cereale (R), 3) T. monococcum (A) + Ae. speltoides (B).
В качестве блокирующей в первом и третьем ва-

риантах использовали ДНК ржи S. cereale, а во
втором варианте – ДНК Ae. tauschii.

Геномную in situ гибридизацию проводили,
взяв за основу стандартные методики [19, 20]. Для
детекции биотиновой метки использовали
streptavidin-Cy3 конъюгат (Dianova), для детек-
ции дигоксигениновой метки – digoxigenin-FITC
конъюгат (Roche Diagnostics). Хромосомы кон-
трастировали раствором DAPI.

Для анализа препаратов, создания и обработки
изображений использовали эпифлуоресцентный
микроскоп Zeiss AxioImager M2 с камерой Axio-
CamMRm и программное обеспечение AxioVision
Rel 4.8.

РЕЗУЛЬТАТЫ
От 89 высеянных в поле (г. Пушкин, 2008/2009 гг.)

пшенично-ржаных гибридных зерновок F1 трех
комбинаций скрещиваний было получено всего
37 проростков, жизнеспособность гибридных
зерновок в зависимости от комбинации скрещи-
вания варьировала от 39.1 до 44.2% (табл. 2). Все
проростки развились в растения, которые в ста-
дии кущения ушли в зиму. Степень зимостойко-
сти гибридных растений F1 различных комбина-
ций скрещивания после зимовки колебалась от
15.8 до 100%. Наиболее зимостойкими оказались
гибриды F1 (T. aestivum Лк-61263 × S. cereale Иль-
мень). Наличие перезимовавших растений свиде-
тельствовало о возможности проведения отбора
на это свойство в каждой из рассматриваемых
комбинаций скрещивания.

Практически все перезимовавшие гибриды F1
достигли стадии взрослого растения. Однако в
комбинациях скрещивания (T. aestivum Л9-ХСР ×
× S. cereale Л434) и (T. aestivum Л27-ХСР × S. ce-
reale Л434) было получено лишь по одному расте-
нию, завязавшему зерновки от свободного опы-
ления, а в комбинации (T. aestivum Лк-61263 × S. ce-
reale Ильмень) все гибридные растения имели
зерновки (табл. 3). Всего в каждой из первых двух
названных комбинаций было получено по 13, в
третьей – 186 гибридных зерновок F2. Степень
фертильности колоса варьировала от 2.4 до 7.8%.
Полученные зерновки F2 различались по фенотипу
как в пределах колоса, так и в пределах растения. У
гибрида (T. aestivum Лк-61263 × S. cereale Ильмень)
их можно было условно объединить в группы –
ржаного типа (17.5% от суммарного числа гибрид-
ных зерновок), пшеничного (18%), пшеничного с
окраской, как у ржи (13.2%), промежуточного
(28%), другие (23.3%). Среди всех зерновок 25
(13.4%) были щуплыми, и лишь одна из них, по
визуальной оценке, имела недифференцирован-
ный зародыш.

В 2010 г. (г. Пушкин) для проведения дальней-
шего направленного отбора на зимостойкость и
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фертильность колоса было высеяно 186 зерновок
F2 комбинации (T. aestivum Лк-61263 × S. cereale Иль-
мень). Из всех высеянных под зиму зерновок взо-
шли 96, после перезимовки осталось 80 растений,
а к концу вегетации – 68. В целом популяцию
растений F2 можно рассматривать как высокози-
мостойкую (83.3%). Показатель фертильности
колоса, рассчитанный для каждого из 68 растений
F2, варьировал от 0 до 73.3%. Средняя фертиль-
ность колоса составила 54.7% (табл. 3), что может
свидетельствовать в пользу восстановления цито-
генетической стабильности. Встречаемость мор-
щинистых, с недостаточной дифференциацией
зародыша и щуплых зерновок суммарно в расте-
ниях F2 составила 24.2% (от 0 до 57.1% по отдель-
ным колосьям). Из всей совокупности колосьев
68 гибридных растений F2 были отобраны 220 са-
мых лучших по фертильности, массе зерна с ко-
лоса (не менее 2 г), степени выполненности зер-
новок. С одного растения брали от одного до семи
колосьев, зерновки с каждого колоса высевали
отдельно. В комбинации скрещивания (T. aes-
tivum Лк-61263 × S. cereale Ильмень) было изучено
потомство от лучших колосьев: в F3 – 300, F4 –
220, F5 – 470 и в F6 – 330. Во всех изученных по-
колениях F3–F7 проводили отбор на зимостой-
кость и направленный индивидуальный отбор
лучших растений по фертильности колоса и глав-
ным элементам продуктивности (числу зерновок
с колоса, массе зерна с колоса и растения, массе
1000 зерен, определяемой расчетным способом).

Аналогичным образом изучали пшенично-
ржаные гибриды (T. aestivum Л9-ХСР × S. cereale
Л434) и (T. aestivum Л27-ХСР × S. cereale Л434).
Однако из-за небольшого числа полученных зерно-
вок F2 в этих комбинациях с целью размножения
материала в течение двух сезонов (2012 и 2013 гг.)
посев проводили не под зиму, а весной после про-
хождения проросшими семенами стадии ярови-
зации в холодильных камерах. В последующие го-
ды, начиная с F4 и F5 поколений, зерновки высе-
вали под зиму.

В результате направленного отбора на зимо-
стойкость, фертильность и продуктивность ко-
лоса были получены 14 линий F8 от самоопыле-
ния гибридных растений комбинации (T. aes-
tivum Лк-61263 × S. cereale Ильмень) и три линии F6:
451 и 453 (T. aestivum Л9-ХСР × S. cereale Л434) и
447 (T. aestivum Л27-ХСР × S. cereale Л434). Степень
зимостойкости гибридных линий была высокой и
составляла 80–90%. Характеристика линий по
признаку “высота растения” и по некоторым эле-
ментам продуктивности дана в: Приложение.
Табл. 1.

Сравнение линий между собой с использова-
нием рангового критерия (H) Краскела–Валлиса
показало статистически значимую (P) их гетеро-
генность по изученным признакам. При множе-
ственном парном сравнении средних рангов ли-
ний (z) установлены (p) различия не только между
отдельными линиями разных гибридных комби-
наций, но и между линиями одной комбинации,
причем происходящими как от разных растений

Таблица 2. Жизнеспособность и зимостойкость гибридных растений F1 (г. Пушкин, 2008/2009 гг.)

Комбинация 
скрещивания

(T. aestivum × S. cereale)

Число высеянных 
гибридных зерновок

Получено растений Из них перезимовало

число
% от 

высеянных 
зерновок

число %

Лк-61263 × Ильмень 23 9 39.1 9 100.0
Л9-ХСР × Л434 43 19 44.2 3 15.8
Л27-ХСР × Л434 23 9 39.1 4 44.4

Таблица 3. Характеристика пшенично-ржаных гибридов F1 (2008/2009 гг.) и F2 (2010 г.)

Комбинация 
скрещивания

Гибридные растения F1 Фертильность колоса, %

всего/из них
с зерновками

число 
колосьев

число
колосков

число
зерновок F2

F1 F2
всего/из них 

дали проростки

Лк-61263 × Ильмень 9/9 32 800 186/96 7.8 54.7
Л9-ХСР × Л434 1/1 6 96 13/8 4.5 16.8
Л27-ХСР × Л434 1/1 7 182 13/4 2.4 21.6
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F2, так и от одного растения F2 (Приложение.
Табл. 2).

Рассмотрение линий в системе рода Triticum L.
позволило условно объединить их в три группы
по высоте растений: полукарликовые – 451, 465Р2,
472Р1, 484-1Р1, 485Р1; среднерослые – 447, 462Р1,
463Р1, 464Р2, 466-1Р1, 467Р1, 473Р1, 483Р4, 484Р1, 485Р1,
488Р3 и высокорослые – 453, 466Р1. Стандартные
сорта имели среднерослые растения. Склонности
к полеганию растений линий с разной высотой не
отмечено. Растения линий из группы полукарлико-
вых характеризовались большим числом (>55 шт.)
зерновок в колосе, очень большой (>2.6 г) массой
зерна с колоса и с растения (до 24 г) и большой
массой 1000 зерен (47–50 г).

По длине колосоносного междоузлия разли-
чия установлены между теми же линиями, что и
по высоте растения. В целом все линии имели
длинное междоузлие (>30 см), по этому признаку
их можно распределить в группы: от 29.9 до 31.6 см
(все линии из группы полукарлики), от 52.7 до
53.1 см (высокорослые), от 35.3 до 48.5 см (сред-
нерослые).

У большей части линий (13 из 17) был средний
по размеру колос (от 8.8 до 10.5 см). У линий 447,
473Р1, 483Р4, 488Р3 – длинный колос (10.6–11.8 см).

Число зерен в колосе, масса зерна с колоса и с
растения, масса 1000 зерен – наиболее значимые
критерии для характеристики продуктивности
растений. Число колосков в колосе, которое яв-
ляется показателем потенциальной фертильно-
сти, у линий варьировало от 22.8 (линия 447) до
30.1 (линия 466Р1), но преобладали линии с очень
большим числом колосков (>25). Практически все
линии, за исключением 447 и 453, имели высокое
(>55) число зерен в главном колосе. У стандартов
эта величина составила 82 (Корнет) и 71 шт. (Нем-
чиновский 56).

Масса зерна с колоса у полученных линий бы-
ла большой и очень большой и варьировала от 2.2
до 4.3 г.

Масса зерна с растения, по мнению А.И. Гра-
бовца и М.А. Фоменко [21], – один из критериев
оценки адаптационной способности генотипа. В
наших экспериментах величина этого признака у
сортов-стандартов Корнет и Немчиновский 56
составила 10.5 и 9.8 г соответственно. У пшенич-
но-ржаных гибридных линий она варьировала от
8.4 до 24 г. Наиболее высокое значение признака
отмечено для полукарликовой (H = 76.4 см) ли-
нии 472Р1, которая также отличалась высоким
числом зерновок с колоса (92.3 шт.), массой зерна
с колоса (4.2 г), фертильностью колоса (100.3%) и
стабильно высокой массой 1000 зерен. Превыше-
ние значений этого признака (113–229%) при
сравнении с сортом Корнет установлено для 11, а

с сортом Немчиновский 56 (117–245%) – для 13 из
17 изученных линий.

Признак “масса 1000 зерен” является инте-
гральным генетическим показателем. Среди со-
зданных линий выявлены четыре группы: с очень
большим (54.4–55.7 г), большим (50.2–53.2),
средним (39.3–46.8) и с малым (36.6) значением
этого показателя. Число линий, принадлежащих
каждой группе, составило 5, 7, 4 и 1 соответствен-
но. По результатам изучения в F5–F8 (г. Пушкин,
2014–2017 гг.) линии 472Р1 и 483Р4 отмечены как
стабильные по массе 1000 зерен и находящиеся на
уровне сорта озимой мягкой пшеницы Миронов-
ская 808. В отличие от них линии 463Р1 и 467Р1
сильнее других реагировали на благоприятные
условия 2015 г. увеличением массы 1000 зерен, а
линии 462, 465Р2, 484Р1 и 484-1Р1, наоборот, умень-
шением массы 1000 зерен на неблагоприятные
условия 2016 г.

Фертильность колоса у полученных линий ва-
рьировала от 62.2 до 107.1%. Менее других она из-
менялась у линий 451 (94.9 и 85.6%) и 464 (89.2 и
83.1%).

В целом созданные на основе озимой мягкой
пшеницы из Китая и диплоидной ржи 17 первич-
ных пшенично-ржаных линий F6 и F8 поколений
от самоопыления различаются между собой, при
этом характеризуются высокой (71–90%) и очень
высокой (более 91%) зимостойкостью, имеют
большое число зерновок в колосе, высокую массу
зерна с колоса и массу 1000 зерен. Они стабильны
по степени выраженности этих признаков, по-
этому представляло интерес выяснить их геном-
ный состав.

С использованием метода геномной in situ ги-
бридизации нами ранее был охарактеризован ге-
номный состав 21 растения F4 (T. aestivum Лк-61263 ×
× S. cereale Ильмень) [22]. Показано, что все ото-
бранные растения имеют гексаплоидный уровень
числа хромосом: с 14 хромосомами ржи S. cereale
и 28 хромосомами пшеницы T. aestivum. Анализ
семи из этих линий с использованием дифферен-
циально меченных ДНК геномов A и B пшеницы
T. aestivum позволил установить, что эти линии
имеют все 14 хромосом генома A и 14 хромосом
генома B. Таким образом, уже в поколении F4
отобранные линии были гексаплоидными с ге-
номным составом BBAARR.

В настоящей работе анализ геномного состава у
растений 14 линий F7 (T. aestivum Лк-61263 × S. cereale
Ильмень) и двух линий F6 (T. aestivum Л9-ХСР ×
× S. cereale Л434) показал, что все они также явля-
ются гексаплоидами со сбалансированным ге-
номным составом BBAARR (табл. 4, рис. 1,a–в,
ж, з). У линии F6 (T. aestivum Л27-ХСР × S. cereale
Л434) наряду с гексаплоидными формами
BBAARR выявлены растения, содержащие от од-
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ной до пяти хромосом генома D (рис. 1,г, д, е). Та-
ким образом, в этой комбинации, в отличие от
двух других изученных, в поколении F6 еще со-
храняются растения с хромосомами генома D,
которые имеют высокую фертильность.

ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что легкая скрещиваемость мягкой

пшеницы с другими видами родов Triticum L. и
Secale L. контролируется рецессивными генами
kr1 (хромосома 5BL), kr2 (5AL), kr3 (5D), kr4 (1A) и
локусом SKr, который идентифицирован как глав-
ный QTL на расстоянии 12.7 сМ от дистального
конца короткого плеча хромосомы 5B. Kr-гены по-
разному влияют на уровень скрещиваемости
пшеницы с рожью, наиболее сильный эффект у
локуса SKr, другие гены по силе действия могут
быть представлены следующим рядом: kr1 > kr4 >
> kr2 > kr3. Функции генов окончательно не яс-
ны, но показано, что доминантные аллели Kr1 и
Kr2 (часто называемые геном Kr) проявляют ку-
мулятивное действие, они ингибируют рост
пыльцевых трубок в основании столбика пестика
[4, 23]. По результатам анализа фрагментов нук-
леотидных последовательностей гена Kr опреде-
лены гены-кандидаты, участвующие в контроле
процесса совместимости мягкой пшеницы с дру-
гими видами [24, 25].

Судя по уровню завязываемости гибридных
зерновок и в соответствии с классификацией
A.D. Lein [26], можно предположить, что Лк–61263 и
Л9-ХСР были гомозиготными по рецессивным
аллелям двух генов, а Л27-ХСР – по рецессивным
аллелям одного гена, предположительно kr1. С
участием каждой из линий были получены жиз-
неспособные и частично фертильные аллогапло-
идные пшенично-ржаные гибриды F1. Основной
путь восстановления фертильности таких гибри-
дов – образование в процессе мейоза жизнеспособ-
ных гамет. В настоящее время изучены и описаны
механизмы, приводящие к нередукции хромосом и
частичной фертильности пшенично-ржаных ги-
бридов [27, 28]. Среди них основными являются

нерасхождение хромосом в первом делении мей-
оза, эквационный тип деления и формирование
монополярного веретена [27, 29, 30]. В ряде ис-
следований, как и в нашем случае, среди пшенич-
но-ржаных гибридов F1 были обнаружены формы
с частичной фертильностью [28, 31]. Весьма веро-
ятно, что частичная фертильность полученных
нами гибридов F1 была следствием образования
также нередуцированных гамет. В процессе со-
здания линий цитогенетические исследования
проводили, начиная с поколения F4, поэтому
нельзя однозначно судить о механизме возникно-
вения нередуцированных гамет и составе геномов
у гибридных растений F2, от которых были зало-
жены линии. Однако у гибридов этого поколения
от скрещивания Лк–61263 и Л9-ХСР с рожью на-
блюдали стабилизацию хромосомного набора, а к
F6–F7 были отобраны продуктивные гексаплоид-
ные гибридные линии. Возможно, в настоящем
исследовании получению стабильных гибридных
форм в ранних поколениях способствовал на-
правленный отбор на высокую фертильность рас-
тений, начиная с F2. Проведенный цитологиче-
ский анализ других гибридных растений F2 тех же
комбинаций скрещиваний (T. aestivum Лк–61263 ×
× S. сereale сорт Ильмень) и (T. aestivum Л-9 ХСР ×
× S. sereale Л434) выявил растения с геномным
составом BBAARR(3-7)D – I тип и ВВААDD(6-
7)R – II тип [22]. Линии, изученные в настоящей
работе, были получены, по-видимому, на основе
гибридных растений I типа благодаря быстрой ста-
билизации генома на гексаплоидном уровне пло-
идности и полной элиминации хромосом генома D
(Приложение. Рисунок). В 2016 г. при повторном
скрещивании линий Л27-ХСР и Л9-ХСР с рожью
S. cereale, но сортом Ильмень, мы наблюдали за-
вязываемость лишь отдельных гибридных зерно-
вок F1. Анализ мейоза в микроспороцитах трех ал-
логаплоидных растений F1 (T. aestivum Л27-ХСР ×
× S. cereale сорт Ильмень), полученных из этих
зерновок, продемонстрировал, что для боль-
шинства мейоцитов характерен редукционный
тип деления, для 9.5–14.3% микроспороцитов –

Таблица 4. Геномный состав полученных пшенично-ржаных линий

Исходное растение Линия Геномный состав

F7 [F1 (Лк-61263 × Ильмень), Р1] 462, 463, 466, 466-1, 467, 472,
473, 484, 484-1, 485

28 (AABB) + 14 (RR)

F7 [F1 (Лк-61263 × Ильмень), Р2] 464, 465 28 (AABB) + 14 (RR)
F7 [F1 (Лк-61263 × Ильмень), Р3] 488 28 (AABB) + 14 (RR)
F7 [F1 (Лк-61263 × Ильмень), Р4] 483 28 (AABB) + 14 (RR)
F6 [F1 (Л9-ХСР × Л 434), P1] 451, 453 28 (AABB) + 14 (RR)
F6 [F1 (Л27-ХСР × Л 434), P1] 447 28 (AABB) + 14 (RR)

28 (AABB) + 14 (RR) + 1-5 (D)
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редукционно-эквационный тип, и лишь еди-
ничные микроспороциты имели эквационный
тип деления.

Считают, что межродовая гибридизация явля-
ется стрессовым фактором и уже на ранних стади-
ях приводит к быстрым геномным изменениям,

проявляющимся в увеличении транспозиционной
активности, элиминации повторяющихся после-
довательностей ДНК, появлении хромосомных
перестроек, потере и дупликации хромосом, ак-
тивации и подавлении экспрессии генов, струк-
турно-функциональной дивергенции гомеоло-

Рис. 1. Геномный состав пшенично-ржаных линий различных комбинаций скрещивания: результаты GISH c диффе-
ренциально меченными ДНК геномов пшеницы, в качестве блокирующей использована ДНК генома R ржи (DAPI).
а, б – F4 [T. aestivum Лк-61263 × S. cereale Ильмень]: GISH c ДНК геномов АВ T. durum (DIG – зеленая метка) и D
Ae. tauschii (BIO – красная метка) – 28 хромосом геномов А и В, 14 хромосом генома R ржи, хромосомы генома D не
выявлены (a); GISH с ДНК геномов А T. monococcum (DIG – зеленая метка) и B Ae. speltoides (BIO – красная метка) –
идентифицировано по 14 хромосом геномов A (DIG – зеленая метка), В (BIO – красная метка) пшеницы и 14 хромо-
сом генома R ржи (б); в – линия 473 – F7 [T. aestivum Лк-61263 × S. cereale Ильмень]: GISH c ДНК геномов АВ T. durum
(DIG – зеленая метка) и D Ae. tauschii (BIO – красная метка) – идентифицировано 28 хромосом геномов А и В, 14 хро-
мосом генома R ржи; г, д, е – линия 447 (F6 T. aestivum Л27-ХСР × S. cereale Л434): GISH c ДНК геномов АВ T. durum
(DIG – зеленая метка) и D Ae. tauschii (BIO – красная метка) – идентифицировано 28 хромосом геномов А и В, 14 хро-
мосом генома R, различное число хромосом генома D: 5 (г), 3 (д) и 2 (е) у разных растений; ж, з – линия 453 (F6 T. aes-
tivum Л9-ХСР × S. cereale Л434): GISH c ДНК геномов АВ T. durum (DIG – зеленая метка) и D Ae. tauschii (BIO – красная
метка) – 28 хромосом геномов А и В, 14 хромосом генома R (ж); GISH с ДНК геномов А T. monococcum (DIG – зеленая
метка) и B Ae. speltoides (BIO – красная метка) – идентифицировано по 14 хромосом геномов A и В пшеницы и генома R
ржи (з).

а б в

едг

зж
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гичных генов [32, 33]. Благодаря генетическим
изменениям у создаваемых аллополиплоидных
форм стабилизируются геномы, восстанавлива-
ется фертильность и расширяется адаптацион-
ный потенциал. Экспериментально доказано, что
у пшенично-ржаных форм геном R ржи подвер-
жен большей реорганизации, чем геномы A и B
пшеницы [34], в то время как хромосомы генома
D преимущественно элиминируются. Элимина-
цию хромосом объясняют несовместимостью ге-
номов D и R в генотипической среде мягкой пше-
ницы [31, 35].

Созданные нами первичные гексаплоидные
пшенично-ржаные линии уже в ранних поколе-
ниях были цитологически стабильными, имели
геномный состав BBAARR. Исключением была
линия 447, отобранная в комбинации скрещива-
ния (T. aestivum Л27-ХСР × S. cereale Л434). У этой
линии в F6 наряду с 42-хромосомными растения-
ми с геномным составом BBAARR были выявле-
ны анеуплоиды с 43–47 хромосомами, содержа-
щие от одной до пяти хромосом генома D. В про-
веденном дополнительном изучении растений F2
этой комбинации скрещивания было обнаружено
одно октаплоидное (BBAADDRR) растение.
Принимая во внимание этот факт, можно пред-
положить, что линия 447 могла быть создана на
основе такой гибридной формы и в F6 еще сохра-
нились растения с хромосомами генома D.

Об элиминации полного генома D у октапло-
идных пшенично-ржаных гибридов, полученных
с участием пшеницы из Китая, сообщали разные
авторы [36, 37]. Процесс элиминации сопровож-
дается утратой многих ценных для селекции алле-
лей генов, которую обычно возмещают, проводя
беккроссы с мягкой пшеницей или октаплоидны-
ми формами тритикале [35, 37]. Полученные на-
ми первичные гексаплоидные гибриды F6–F8 с
геномами B и A от озимой мягкой пшеницы из
Китая и R от диплоидной ржи были цитологически
стабильными (за исключением одной линии), фер-
тильными, высокозимостойкими и продуктивны-
ми в условиях Северо-Западного региона РФ. Учи-
тывая низкую зимостойкость взятых в скрещива-
ния родительских форм Лк–61263 и Л27-ХСР, можно
предположить, что высокий уровень перезимов-
ки первичных пшенично-ржаных гибридных ли-
ний, по-видимому, контролируется генетиче-
ским материалом ржи, а производных от высоко-
зимостойкой линии Л9-ХСР – генетическим
материалом и мягкой пшеницы, и ржи. Показа-
но, что в хромосоме 5A мягкой пшеницы, в кото-
рой локализован ген Kr2, расположены гены мо-
розостойкости (Frost resistance) – Fr-A1 и Fr-A2, а в
хромосоме 5B – гомеологичные им гены Kr1 и
Fr-B1 [38, 39].

В целом созданные нами пшенично-ржаные
линии, содержащие генетический материал B и A

геномов местной озимой мягкой пшеницы из Ки-
тая и геном R ржи посевной, являются принци-
пиально новыми формами и могут быть исполь-
зованы в селекции пшеницы и тритикале как ис-
точники новой генетической изменчивости.

Работа выполнена в рамках государственного
задания согласно тематическому плану ВИР по
теме № 0662-2019-0006 “Поиск, поддержание
жизнеспособности и раскрытие потенциала на-
следственной изменчивости мировой коллекции
зерновых и крупяных культур ВИР для развития
оптимизированного генбанка и рационального
использования в селекции и растениеводстве”,
номер государственной регистрации ЕГИСУ
НИОКР АААА-А16-116040710373-1, а также на
базе уникальной научной установки “Коллекция
генетических ресурсов растений ВИР”.
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Features of Primary Hybrids Obtained in Crosses
between Common Wheat from China and Cultivated Rye

V. P. Pyukkenena, G. I. Pendinena, and O. P. Mitrofanovaa, *
aFederal Researche Center Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, St. Petersburg, 190000 Russia

*e-mail: o.mitrofanova@vir.nw.ru

The gene pool of winter common wheat from China, maintained at the VIR collection, is unique in its diver-
sity of alleles responsible for valuable traits and properties from pointstand of breeding. Our previous studies
revealed among the winter common wheat the accessions which characterized by high crossability with rye
and were poor winter-hardy in most cases. In order to involve this material in Russian breeding, wheat-rye
hybrids were produced and a directional selection was carried out for winter hardiness and high productivity
in a number of subsequent generations from selfing of hybrids. Evaluation of the F1 hybrids in the autumn-
winter seeding in the climatic conditions of the North-West region of the Russian Federation (t. Pushkin) re-
vealed their differences in viability, winter hardiness and F2 seed setting. The subsequent directional individ-
ual selection on high overwintering and productivity in F2–F7 hybrid selfing populations led to the producing
of primary hexaploid wheat-rye lines (2n = 6x = 42, BBAARR). Characteristics of 17 lines are given in the
article. The statistically significant heterogeneity of the lines according to the studied traits is shown using the
rank criterion (H) of Kruskal–Wallis Test. Using the method of genomic in situ hybridization, all lines re-
vealed the elimination of the D genome chromosomes and the presence of the complete genomes B, A, and
R. Along with hexaploid plants, forms containing additionally from one to five chromosomes of the D ge-
nome were found in one of the highly fertile lines. The produced primary winter-hardy and highly productive
hexaploid wheat-rye lines are a new initial material for wheat and triticale breeding.

Keywords: the VIR wheat collection, T. aestivum/S. cereale hybrids, fertility, winter hardiness, GISH, ge-
nome identification.
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