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При доместикации злаков важнейшими признаками были легкость обмолота (пленчатость–голо-
зерность) и ломкость/неломкость колоса, и человек вел отбор на голозерность и неломкость колоса.
У пшеницы выявлены три системы генов, контролирующих признак “ломкость колоса” и/или его
выраженность. Одна из них обусловлена генами Btr1 (Non-brittle rachis), локализованными в хромо-
сомах 3-й гомеологической группы. В данной работе были изучены последовательности 5'-нетранс-
лируемого, кодирующего и 3'-нетранслируемого районов гена Btr1-A, расположенного в 3А хромо-
соме, у 30 образцов четырех диплоидных диких и возделываемых видов пшениц Triticum boeoticum,
T. monococcum, T. sinskajae и T. urartu из Южной Европы, Закавказья и Малой Азии. Последователь-
ность гена Btr1-A вида T. sinskajae была изучена впервые. Всего у изученных образцов диплоидных
пшениц было установлено 11 гаплотипов этого гена, причем пять из них, а именно Нар12–Нар16,
описаны впервые. Вариабельность ранее не описанных гаплотипов у T. boeoticum и T. urartu не затра-
гивает критическую замену в позиции 355 гена Btr1-A (G на А), характерную для ломкоколосых ди-
плоидных пшениц. Последовательности этого гена у T. sinskajae и всех образцов T. monococcum были
идентичны гаплотипу Нар9, выявленному у всех ранее изученных образцов T. monococcum. В пози-
ции 355 гена Btr1-A у этого гаплотипа произошла замена G на А, что приводит к возникновению
признака “неломкоколосость”. Обсуждается включение в голозерные полиплоидные виды пшениц
вариантов гаплотипов диплоидных видов, обусловливающих у них признак “отсутствие ломкости
колоса”.
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Ломкость колоса (ломкоколосость) — ключе-
вой хозяйственно важный признак пшениц, тес-
но связанный с процессом их доместикации и по-
следующей селекции [1]. У диких видов пшениц
созревший колос распадается на колоски, что
обеспечивает эффективное распространение их
семян [1–3]. Среди возделываемых пшениц ди-
плоидный вид Triticum monococcum L. и тетрапло-
идные T. dicoccum (Schrank) Schuebl. и
T. timopheevii (Zhuk.) Zhuk. характеризуются лом-
коколосостью — после созревания колос у них
ломается от механического воздействия [4]. У ди-,
тетра- и гексаплоидных видов пшениц выражен-
ность признака “ломкость колоса” имеет различ-
ную степень проявления [4]. В то же время со-
зревший колос всех широко культивируемых в
настоящее время полиплоидных видов пшениц
не ломается, что облегчает сбор урожая и, как
следствие, увеличивает количество собранного

зерна. Три независимые системы генов контро-
лируют признак “ломкость колоса” и его выра-
женность: Q [5–7], Tg [8], Btr [9, 10], причем две
первые плейотропно контролируют еще и плен-
чатость–голозерность [5, 8, 11]. При этом ген Q
контролирует признаки, по которым шла доме-
стикация [5–7], а ген Tg встречается только у ис-
кусственно созданных амфиплоидов [8, 12]. Сле-
дует отметить, что у пшениц система генов Btr1
(Non-brittle rachis 1) наименее изучена.

Пукарендиш и соавт. [9] изучили гены Btr1-А и
Btr2-А у диплоидных пшениц-однозернянок,
культивируемой T. monococcum и дикой T. boeoti-
cum Boiss. и выявили единичную нуклеотидную
замену в гене Btr1-А (аллель btr1-Am с заменой G
на А в позиции 355), приводящую к повышению
прочности оси сложного колоса у культивируе-
мых сортов. Позднее Чжао и соавт. проанализи-
ровали ген Btr1-А у ди- и полиплоидных видов
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пшениц и показали, что в отличие от дикого тет-
раплоидного вида T. dicoccoides (Körn. ex Aschers.
et Graebn.) Schweinf. ген Btr1-А культивируемых
полиплоидных пшениц содержит делецию из
двух нуклеотидов, которая приводит к сдвигу
рамки считывания и формированию укороченно-
го нефункционального белка. Исследования на
трансгенных линиях показали, что Btr1-А, веро-
ятно, также оказывает влияние на морфологию
колоса, размер и массу зерновок пшеницы [10].

В настоящем исследовании было изучено раз-
нообразие гена Btr1-А у диплоидных видов пшениц
T. boeoticum, T. monococcum, T. sinskajae A. Filat.
et Kurk. и T. urartu Thum. ex Gandil., в том числе у
образцов из ранее неизученных регионов (табл. 1).
Для анализа было выбрано 30 образцов, для каж-
дого из которых в условиях тепличного комплек-
са при стандартных условиях было выращено по
10 растений. Растения выращивались до полного
созревания, затем для них был определен признак
“ломкость колоса”. Колосья всех проанализиро-
ванных образцов T. monococcum характеризуются
пониженной ломкостью, а T. sinskajae – неломко-
стью колоса, в то время как все исследованные
образцы T. urartu и T. boeoticum – ломким коло-
сом. Кроме того, T. sinskajae – это единственный
голозерный вид диплоидных пшениц [13].

С целью установления последовательностей
гена Btr1-А, включая также 5'- и 3'-нетранслируе-
мые районы данного гена, дополнительно к паре
праймеров Btr-A1-F и Btr-A1-R (целевой фрагмент
~900 пн) [14] были сконструированы две пары прай-
меров: Btr-A1-F1 5'-GGTTTCAGAATCCAAGGGG-3'
и Btr-A1-R1 5'-TTACCACTTCCTCGTGCG-3'
(целевой фрагмент ~700 пн); Btr-A1-F2 5'-
GCATCCAGTGACAGGTCTCTT-3' и Btr-A1-R2
5'-GTTCGCTACCACACGTGCAA-3' (целевой
фрагмент ~900 пн).

ПЦР-амплификация целевых фрагментов была
проведена с использованием образцов тотальной
ДНК, выделенной из листьев растений диплоидных
пшениц. Секвенирование нуклеотидных последо-
вательностей было проведено в ЦКП “Геномика”
СО РАН (http://sequest.niboch.nsc.ru/). Получен-
ные фрагменты были собраны в полноразмерные
последовательности гена Btr1-А с использовани-
ем алгоритма MUSCLE [15] в программе AliView
v. 1.18.1 [16]. Нуклеотидные последовательности
новых гаплотипов гена Btr1-А были размещены в
базе данных GenBank под номерами MN159595–
MN159605.

С использованием алгоритма MUSCLE [15] в
программе AliView v. 1.18.1 [16] было проведено
сравнение полученных последовательностей с
последовательностями генов Btr1-A диплоидных
и полиплоидных видов пшениц, представленны-
ми в базе данных GenBank [9, 10, 14]. Филогене-
тический анализ последовательностей был вы-

полнен с использованием программы IQ-TREE
версии 1.6.11 [17].

У всех проанализированных образцов дипло-
идных пшениц не было выявлено гетерозигот по
гену Btr1-A. Среди образцов T. boeoticum выявле-
ны четыре гаплотипа из восьми описанных ранее:
Hap2, Hap3, Hap7 и Hap8 [9, 10, 14] (табл. 1). Кро-
ме того, у данного вида в настоящем исследова-
нии были установлены три новых гаплотипа, обо-
значенных нами Нар12, Нар13 и Нар14. Гаплотип
Нар12 отличается от гаплотипа Нар1 одной одно-
нуклеотидной заменой в 3'-нетранслируемом
районе, отличий между гаплотипами в 5'-не-
транслируемом районе и кодирующей последова-
тельности гена Btr1-A не выявлено. Отличие гап-
лотипа Нар13 от Нар1 заключается в двух одно-
нуклеотидных заменах в 5'-нетранслируемом
районе и одной однонуклеотдиной замене в 3'-не-
транслируемом районе гена Btr1-A. Гаплотип
Нaр12 был выявлен у образцов, собранных на тер-
ритории Армении, Турции и Азербайджана (На-
хичевань), а гаплотип Нар13 уникален — обнару-
жен только в одном образце с территории Ирана
(рис. 1,а). Гаплотипы Нар12 и Нар13 сформиро-
вались в популяциях T. boeoticum, и согласно про-
веденному филогенетическому анализу предком
гаплотипа Нар12, вероятнее всего, является гап-
лотип Нар2, в то время как гаплотип Нар13, по
всей видимости, происходит от гаплотипа Нар3
(рис. 1,б). Гаплотипы Нар1 и Нар4–Нар6, ранее
описанные у T. boeoticum [9], среди проанализиро-
ванных нами образцов не выявлены. У образца
T. boeoticum PI 355517, собранного на территории
Турции, выявлен гаплотип, отличающийся от
Нар1 двумя однонуклеотидными заменами в 5'-не-
транслируемом районе и четырьмя однонуклеотид-
ными заменами в 3'-нетранслируемом районе. Дан-
ный гаплотип был обозначен нами как Нар14.
Эволюционно он ближе к гаплотипам Нар5, Нар7
и Нар8 вида T. boeoticum (см. рис. 1,б).

У всех 12 изученных нами образцов T. monococ-
cum был идентифицирован ранее описанный гап-
лотип Нар9. Он характеризуется заменой нуклеоти-
да G на А, что приводит к несинонимичной замене
в позиции 355 (аллель btr1-Am) и обеспечивает у
данного вида формирование почти неломкого ко-
лоса [9]. Гаплотип Нар9 широко представлен среди
образцов T. monococcum и география его распростра-
нения включает Испанию, Грецию, Азербайджан,
Румынию, Иран, Турцию, Ирак, Израиль, Сербию
и Малую Азию (рис. 1) [9]. По всей видимости, он
сформировался из гаплотипа Нар1 T. boeoticum.
Гаплотипы T. monococcum Нар10 и Нар11 согласно
филогенетическому анализу, представленному на
рис. 1,б, произошли от гаплотипа Нар9.

Ген Btr1-A неломкоколосого образца к-48993
T. sinskajae был проанализирован впервые и был
идентичен последовательности гаплотипа Нар9



ГЕНЕТИКА  том 56  № 5  2020

ЭВОЛЮЦИЯ ГЕНА Btr1-А 611

Таблица 1. Список проанализированных образцов диплоидных пшениц и выявленные гаплотипы гена Btr1-А

Примечание. Полужирным шрифтом выделены варианты, впервые описанные в настоящем исследовании. SGC – the Small
Grain Collection, Aberdeen, USA.
* Короткий фрагмент гена Btr1-A был установлен в работе В. Вавиловой и соавт. [14].

№ Вид Номер в генетическом банке Место сбора Гаплотип Btr1-А

1 T. boeoticum AUS 19372, Australian Grain Genebank Иран Hap3

2 T. boeoticum к-14384, ВИР Турция Hap12

3 T. boeoticum IG 116198, ICARDA Турция Hap7

4 T. boeoticum AUS 19375, Australian Grain Genebank Иран Hap3

5 T. boeoticum к-61600, ВИР Греция Hap2

6 T. boeoticum G2511, University of California Иран Hap3

7 T. boeoticum G2523, University of California Иран Hap13

8 T. boeoticum к-33869, ВИР Армения Hap12

9 T. boeoticum к-18399*, ВИР Турция Hap12

10 T. boeoticum к-28132, ВИР Армения Hap7

11 T. boeoticum к-28280, ВИР Азербайджан, Нахичевань Hap12

12 T. boeoticum FN353, ICG Не известно Hap7

13 T. boeoticum FN346, ICG Не известно Hap8

14 T. boeoticum FN340, ICG Не известно Hap7

15 T. boeoticum PI 355517, SGC Турция Hap14

16 T. monococcum PI 277137, SGC Греция Hap9

17 T. monococcum PI 326317, SGC Азербайджан Hap9

18 T. monococcum PI 306540, SGC Румыния Hap9

19 T. monococcum PI 503874, SGC Иран Hap9

20 T. monococcum PI 355537, SGC Турция Hap9

21 T. monococcum PI 427959, SGC Ирак Hap9

22 T. monococcum PI 427927, SGC Иран Hap9

23 T. monococcum PI 393496, SGC Израиль Hap9

24 T. monococcum PI 264935, SGC Греция Hap9

25 T. monococcum PI 221329, SGC Сербия Hap9

26 T. monococcum PI 377662, SGC Сербия Hap9

27 T. monococcum PI 355523, SGC Малая Азия Hap9

28 T. sinskajae к-48993, ВИР Турция Hap9

29 T. urartu IG 110784*, ICARDA Сирия Hap15

30 T. urartu IG 116196, ICARDA Турция Hap16
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Рис. 1. Гаплотипы Btr1-A у образцов диплоидных видов пшениц. а – географическое распределение гаплотипов на ос-
новании результатов настоящего исследования и литературных данных [9]; б – филогенетическое дерево, реконстру-
ированное на базе 5'-нетранслируемого района, кодирующей части и 3'-нетранслируемого района гена Btr1-A, с исполь-
зованием программы IQ-TREE версии 1.6.11 [17]. Коэффициенты поддержки менее 50% не представлены. Полужирным
шрифтом выделены гаплотипы, впервые описанные (б) и представленные на территории изучаемых стран (а).

T. boeoticum Hap05 (MG596315)

T. boeoticum Hap08 (MG596318)

T. boeoticum Hap07 (MG596317)

T. boeoticum Hap14 (MN159603)

T. boeoticum Hap06 (MG596316)

T. boeoticum Hap04 (MG596314)

T. boeoticum Hap03 (MG596313)

T. boeoticum Hap13 (MN159602)

T. boeoticum Hap12 (MN159601)

T. boeoticum Hap01 (MG596311)

T. boeoticum Hap02 (MG596312)

T. aestivum (OETA011711288)

T. dicoccoides (LSYQ02000005)

T. dicoccoides (LSYQ02000005)

T. monococcum Hap9 (MG596319)

T. urartu Hap15 (MN159604)

T. urartu Hap16 (MN159605)

T. urartu (AOTI010452309)

T. monococcum Hap10 (MG596320)

T. monococcum Hap11 (MG596321)

86/73

78/73

77/54

93/88

88/89

86/91
96/99

100/100

86/90

95/98

100/100

0.003

б

9

2
9

16
14

12
127

12
9

13
9

15

9

Румыния

9

а

9

9 10
11

7

3
7

8

3
7

1 234
5
6

89

Испания

Сербия
Армения

Азербайджан

Турция

Греция
Ирак Иран

Израиль
Сирия



ГЕНЕТИКА  том 56  № 5  2020

ЭВОЛЮЦИЯ ГЕНА Btr1-А 613

T. monococcum (табл. 1), что дополнительно под-
тверждает происхождение T. sinskajae от T. mono-
coccum. Данный результат также позволяет сделать
вывод о том, что у T. sinskajae отсутствие ломкости
колоса контролируется иным геном.

В настоящем исследовании для T. urartu были
выявлены два новых варианта гаплотипов: Нар15
и Нар16 (табл. 1). Ранее для данного вида был
описан только один вариант Нар1 с G в позиции
355 гена Btr1-A [10]. Нар15 отличается от Нар1 46
однонуклеотидными заменами и двумя однонук-
леотидными делециями. Данный гаплотип был
выявлен у образца T. urartu (IG 110784), собранного
на территории Сирии. Гаплотип Нар16 (T. urartu
IG 116196) отличается от Нар1 двумя однонуклео-
тидными делециями, идентичными таковым гап-
лотипа Нар15, и 46 однонуклеотидными замена-
ми, отличными от замен, показанных для Нар15.
Для Нар16 в кодирующем районе Btr1-A выявле-
ны четыре однонуклеотидные замены: две сино-
нимичные, а также две несинонимичные, приво-
дящие к замене аргинина на глутамин в позиции 124
и аланина на пролин в позиции 149. У гаплотипа
Нар15 в дополнение к вышеописанным заменам в
позиции 42 установлена замена лейцина на глута-
мин. Гаплотипы, выявленные у образцов T. urartu,
содержат нуклеотид G в позиции 355, что харак-
терно для ломкоколосых диплоидных пшениц, и
не содержат делецию длиной 2 пн, описанную ра-
нее у полиплоидных видов рода Triticum [10].

Таким образом, в рамках настоящего исследо-
вания были установлены и проанализированы
последовательности 5'-нетранслируемого, коди-
рующего и 3'-нетранслируемого районов гена
Btr1-A у четырех диплоидных видов пшениц из
Южной Европы, Закавказья и Малой Азии. Всего
было установлено 11 различных гаплотипов этого
гена, причем пять из них обнаружены впервые:
два у T. urartu (Нap15 и Нap16) и три у T. boeoticum
(Нap12–Нap14). В 355-й позиции гена Btr1-A у
всех образцов с ломким колосом был выявлен
нуклеотид G, а у образцов с неломким колосом –
нуклеотид А, что полностью согласуется с данны-
ми, представленными в литературе. Заметим, что
остальные из выявленных нами замен не изменя-
ют функции проанализированного гена. Сравни-
тельный анализ показал, что Btr1-A полиплоидных
видов обладает более высоким сходством с после-
довательностями диплоидных видов пшениц
T. monococcum и T. boeoticum, чем с последователь-
ностями трех изученных образцов T. urartu (см.
рис. 1).

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда (№ 16-16-10021).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Evolution of Btr1-А Gene in Diploid Wheat Species of the Genus Triticum L.
V. Yu. Vavilovaa, *, I. D. Konopatskaiaa, A. G. Blinova, and N. P. Goncharova

aFederal Research Center Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch,
Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia

*e-mail: valeriya.vavilova@bionet.nsc.ru

During domestication of cereals, the threshability (hulled vs. naked grains) and brittle vs. non-brittle rachis
were the most important traits, and man produced a breeding for naked and non-brittle rachis. In wheat,
three gene systems, that control the non-brittle rachis, were identified. One of them is caused by the Btr1
(Non-brittle rachis) genes located in the chromosomes of the 3rd homeologic group. In the framework of this
study, sequences of 5'- and 3'-untranslated regions and coding region of the Btr1-A gene were studied for
30 accessions of wild and domesticated diploid wheat species Triticum boeoticum, T. monococcum, T. sinskajae
and T. urartu from Southern Europe, Transcaucasia and Minor Asia. The Btr1-A gene sequence of T. sinskajae was
obtained for the first time. In total, 11 various haplotypes of this gene were identified in the diploid wheat ac-
cessions studied, and 5 of them, namely Hap12–Hap16, were described for the first time. The variability of
T. boeoticum and T. urartu haplotypes, which were not previously described, does not affect the critical sub-
stitution at position 355 of the Btr1-A gene (G to A), specific for brittle rachis diploid wheat. The sequence
of this gene in T. sinskajae and all T. monococcum accessions was identical to the haplotype Hap9 detected
earlier. At position 355 of the Btr1-A gene, this haplotype replaces G to A, which leads to the occurrence of
the non-brittle rachis trait. The involving of diploid species haplotypes, which causes their lack of brittle ra-
chis, in the naked polyploid wheat species is discussed.

Keywords: brittle/non-brittle rachis, gene Btr1-А, domestication, evolution, variability, diploid wheats,
Triticum.
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