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Данный обзор посвящен интрогрессивной гибридизации мягкой пшеницы, процессу интеграции в
ее геном генов других культурных или дикорастущих видов из вторичного и третичного генных пу-
лов с целью увеличения генетического разнообразия этой важнейшей сельскохозяйственной куль-
туры. Обобщены результаты, достигнутые в интрогрессивной гибридизации мягкой пшеницы за
последние 20 лет, проанализировано распределение чужеродных транслокаций по субгеномам и по
хромосомам мягкой пшеницы, обсуждаются возможности дальнейшего развития данного направ-
ления исследований и селекции, базирующейся на использовании чужеродного генетического ма-
териала.
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Впервые термины “интрогрессия”, “интро-
грессивная гибридизация” были использованы
американским генетиком Андерсоном [1, 2]. Под
чужеродной интрогрессией обычно понимают
перенос в геном какого-либо биологического ви-
да генетической информации от другого вида, а в
селекции растений – это интеграция в геном
культурных растений генов других культурных
или дикорастущих видов. Интрогрессивная ги-
бридизация играет значительную роль в эволю-
ции растений. Поэтому всестороннее изучение
данного явления – важное направление исследо-
ваний в генетике растений. Однако прежде всего
интрогрессивная гибридизация – это один из
способов увеличения генетического разнообра-
зия культурных растений и, в частности, такой
важнейшей сельскохозяйственной культуры как
мягкая, или хлебная пшеница (Triticum aestivum L.,
2n = 6x = 42).

Дикие и культурные виды, родственные T. aes-
tivum, условно можно отнести к нескольким генным
пулам [3]. Виды, принадлежащие к первичному ген-
ному пулу, имеют геномы, гомологичные субге-
номам A, B и D мягкой пшеницы. Эта группа
включает, прежде всего, виды пшениц подрода
Triticum [4]: T. urartu Thum. ex Gandil. (2n = 2x = 14;
геном АuАu), относящийся к секции Urartu Dorof
et A. Filat., чей геном наиболее близок субгеному A

T. aestivum; 11 тетраплоидных видов секции Di-
coccoides Flaksb. и гексаплоидные виды секции
Triticum. Также к первичному генному пулу Фри-
бе с соавт. [3] отнесли диплоидные виды секции
Monococcon Dum. подрода Boeoticum [4]: T. mono-
coccum L., T. boeoticum Boiss., T. sinskajae A. Filat.
et Kurk. (геном AbAb) и диплоидный вид рода
Aegilops L. [5], Aegilops tauschii Coss. (2n = 2x = 14; ге-
ном DD), из секции Vertebrata Zhuk. Emend. Kihara.
Перенос генов от этих видов может быть осу-
ществлен путем прямой гибридизации, гомоло-
гичной рекомбинации, беккроссирования и от-
бора.

Вторичный генный пул включает полиплоид-
ные виды пшениц и эгилопсы, имеющие, по
крайней мере, один геном, гомеологичный субге-
номам A, B, D T. aestivum. В эту группу, например,
входят тетраплоидные виды секции Timopheevi
Filat. et Dorof. [4]: T. timopheevii (Zhuk.) Zhuk. и
T. araraticum Jakubz., диплоидные виды Aegilops L.
секции Sitopsis (Jaub. & Spach.) Zhuk. [5], S-геном
которых близок B-субгеному T. aestivum. Перенос
генов от этих видов в мягкую пшеницу возможен
за счет рекомбинации гомеологичных хромосом.

Виды, относящиеся к третичному генному пулу,
считаются более отдаленными родственниками
пшеницы. Хромосомы их геномов негомологич-
ны хромосомам мягкой пшеницы. Перенос генов
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от этих видов затруднен и требует применения
других стратегий.

В результате скрещивания мягкой пшеницы с
видами вторичного и третичного генных пулов
могут быть получены амфиплоиды (полный на-
бор хромосом пшеницы и полный или частичный
набор хромосом другого вида) и следующие типы
линий: дополненные линии (полный набор хро-
мосом пшеницы и дополнительная пара чужерод-
ных хромосом), замещенные линии (пара хромосом
пшеницы замещена на пару чужеродных хромо-
сом), транслоцированные линии (одна или не-
сколько хромосом пшеницы содержат чужеродные
транслокации). Перенос генетического материала
от отдаленных видов во многих случаях происходит
поэтапно от дополненных и замещенных линий к
линиям, несущим относительно небольшие транс-
локации (меньше размера плеча) с целевым ге-
ном. Стремление уменьшить размеры чужерод-
ных транслокаций, насколько это возможно, свя-
зано с тем, что вместе с целевым геном зачастую
переносится большое количество другого генети-
ческого материала, который может отрицательно
влиять на хозяйственно ценные свойства пшеницы.

Первые попытки получения гибридов между
пшеницей и ее дикими или культивируемыми ви-
дами-сородичами были предприняты в конце
XIX в. [6]. Первоначально целью экспериментов
по интрогрессивной гибридизации было изуче-
ние вопросов эволюции и происхождения видов,
процесса спаривания хромосом в мейозе. Однако
основной целью гибридизации являлось созда-
ние пшеницы с исключительными свойствами. В
перспективе представлялось, что данный подход
обеспечит гораздо более широкие возможности
для обогащения генома пшеницы, чем традици-
онная селекция. Своего пика интрогрессивная
гибридизация достигла во второй половине XX в.
Этому способствовали развитие молекулярной ге-
нетики и цитогенетики, работы по секвенированию
геномов злаков. Вначале проводилась только цито-
логическая характеристика интрогрессивных ли-
ний, которая ограничивалась описанием митоти-
ческих хромосом и поведения хромосом в мейозе,
а сам факт интрогрессии чужеродного генетиче-
ского материала устанавливался по появлению
новых признаков, например устойчивости к забо-
леванию.

Бурное развитие методов хромосомного ана-
лиза растений [7], таких как дифференциальное
окрашивание, в частности C-бэндинг; различные
модификации in situ гибридизации (GISH – геном-
ная in situ гибридизация, FISH – флуоресцентная
in situ гибридизация с использованием различных
повторяющихся последовательностей ДНК в каче-
стве зондов); микродиссекция и сортинг хромосом;
геномное секвенирование; разработка разнообраз-
ных молекулярных маркеров; построение генетиче-

ских карт, позволило полнее описывать геномную
конституцию у межвидовых гибридов, идентифи-
цировать чужеродные хромосомы и характеризо-
вать транслокации. Все это привело к получению
широкого разнообразия линий пшеницы с интро-
грессиями различных типов от разных доноров.

Наш обзор – это обобщение данных по гибри-
дизации мягкой пшеницы с родственными видами
вторичного и третичного генных пулов за послед-
ние 20 лет. Мы проанализировали распределение
чужеродных транслокаций по субгеномам и по
хромосомам мягкой пшеницы. Мы также попы-
тались оценить возможности дальнейшего разви-
тия интрогрессивной гибридизации пшеницы.
Аналогичного обзора в русскоязычной литерату-
ре нами не найдено. Поэтому мы надеемся, что
данный обзор будет интересен для специалистов
в области генетики пшеницы и особенно для се-
лекционеров.

ВИДЫ, ОТНЕСЕННЫЕ КО ВТОРИЧНОМУ 
ГЕННОМУ ПУЛУ, КАК ИСТОЧНИКИ 

НОВЫХ ГЕНОВ
Гибридизация мягкой пшеницы
с T. timopheevii и T. araraticum

T. timopheevii и T. araraticum относятся к вто-
ричному генному пулу. Субгеном At этих видов
родственен субгеному A мягкой пшеницы, а суб-
геном G – субгеному B. Как следствие этого, для
T. aestivum получен полный спектр замещенных
линий с участием T. timopheevii: с замещением
хромосом субгенома A на хромосомы субгенома At

T. timopheevii, хромосом субгенома B на хромосо-
мы субгенома G, а также линии с замещением
хромосом субгенома D на хромосомы субгеномов
At или G [8]. Интрогрессии генетического мате-
риала T. timopheevii и T. araraticum в геном мягкой
пшеницы в виде транслокаций представлены в
табл. 1. По меньшей мере девять генов устойчиво-
сти к грибным заболеваниям перенесены от этих
видов в геном T. aestivum (табл. 1): Lr18, Lr50,
LrSelG12, LrTt1 – гены устойчивости к листовой
ржавчине (Puccinia triticina Erikss.); Pm6, Pm27 –
гены устойчивости к мучнистой росе (Blumeria gr-
aminis DC.); Sr36, Sr37, Sr40 – гены устойчивости
к стеблевой ржавчине (Puccinia graminis Pers.).

Пшенично-эгилопсные интрогрессии.
Интрогрессии от эгилопсов секции Sitopsis

Очень интенсивно в гибридизацию с мягкой
пшеницей вовлекаются виды рода Aegilops. Это
объясняется, с одной стороны, тем, что в трибе
Triticeae род Aegilops является наиболее близким к
роду Triticum. А с другой стороны, − эгилопсы ха-
рактеризуются значительным генетическим по-
лиморфизмом. Первенство по количеству полу-
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Таблица 1. Транслокации от T. timopheevii и T. araraticum в геноме мягкой пшеницы

Примечание (для табл. 1–8). Lr – гены устойчивости к листовой ржавчине (Puccinia triticina Erikss.); Sr – гены устойчивости
к стеблевой ржавчине (Puccinia graminis Pers.); Pm – гены устойчивости к мучнистой росе (Blumeria graminis DC.).

Хромосома Транслокации Хозяйственно ценные гены Ссылки

1A T1AL-1AtL.1AtS [9]

2A 2AS-2AtS.2AtL-2AL LrTt1 [9]

3A
T3AL.3AtL [8]

T3AL.3AtS [8]

7A
T7AL.7AtS [8]

T7AS.7AtL [8]

2B

T2BL.2GS [8]

T2B/2G Sr36/Pm6, Lr50 [3, 10]

T2BS-2GS.2GL-1BL [9]

T2BL/2GS (T. araraticum) Sr40 [3]

3B
T3BS.3GL [8]

T3BS.3BL-3GL LrSelG12 [11]

4B
T4BS.4GL [8]

T4B/4G Sr37 [3]

5B

T5BS.5BL-5GL Lr18 [3]

T5BS.5GL [12]

T5BS.5BL-5GL LrTt1 [9]

6B
T6BS.6GL [9, 12]

T6B/6G Pm27 [13]

7D T7DS.7AtL [8]

ченных с их участием различных замещенных и
транслоцированных линий пшеницы принадле-
жит эгилопсам секции Sitopsis (табл. 2), особенно
выделяется Ae. speltoides, считающийся наиболее
вероятным донором B-субгенома T. aestivum [32].
Значительное число генов устойчивости к раз-
личным болезням и вредителям передано пшени-
це от эгилопсов этой секции (табл. 2).

ВИДЫ, ОТНЕСЕННЫЕ К ТРЕТИЧНОМУ 
ГЕННОМУ ПУЛУ, КАК ИСТОЧНИКИ 

НОВЫХ ГЕНОВ

Интрогрессии в геном мягкой пшеницы 
от эгилопсов, не относящихся к секции Sitopsis

Интрогрессии от эгилопсов, не относящихся к
секции Sitopsis, представлены в табл. 3.

Стоит отметить, что интрогрессивные линии,
полученные с участием видов Aegilops, очень разно-
образны и зачастую характеризуются уникальными

признаками, которых нет у пшеницы. И даже если в
настоящее время эти линии не так интенсивно ис-
пользуются, их качества могут быть оценены в буду-
щем. Так, например, Ae. speltiodes стал источником
генов устойчивости (Sr32 и Sr39) к расе стеблевой
ржавчины Ug99, появившейся в 1999 г. [48–50].
Получение транслокации T2AL.2AS-2NvS от
Ae. ventricosa и внедрение ее в селекционные про-
граммы позволило остановить распространение
пирикуляриоза в странах Азии, в частности в Бан-
гладеш [44, 51]. Интересным фактом является то,
что значительный процент линий мягкой пшеницы,
вовлеченных в селекционные программы CIMMYT,
содержит сегмент 2NvS, который помимо устой-
чивости к пирикуляриозу обеспечивает повы-
шенное содержание цинка в зерне [43, 52, 53].
Возможно, транслокация T2AL.2AS-2NvS окажет
значительное влияние на селекцию и производ-
ство пшеницы, как это произошло с пшенично-
ржаной транслокацией 1BL.1RS.
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Таблица 2. Транслокации и замещения хромосом, полученные с участием видов Aegilops секции Sitopsis

Хромосома Транслокации, замещения Хозяйственно ценные гены 
(признаки) Ссылки

1A T1AS.1AL-1SL Lr51 [14]

2A T2AL.2SL-2SS Sr32 [3]

3A

T3AL.3AS-3SS [15]

T3A-3S Lr66 [16]

T3AS.3SL [17]

T3AL.3SS [17]

T3AL.3SsS (Ae. searsii) Sr51 [18]

4A T4AS-4AL-7SS Lr28 [3]

6A
T6AL.6SS Pm12 [17]

T6AL-6SshL.6SshS (Ae. sharonensis) Lr56/Yr38 [19]

7A

T7AS-7SS.7SL Gb5, Lr47 [3]

T7AS-7SS-7AS.7AL Lr47 [20]

T7AS.7AL-7SL-7AL Lr47 [20]

1B

1S(1B) [21]

T1BL.1BS-1SS [22, 23]

T1BS.1BL-1SL Lr51 [14]

T1BL.1SS Pm32 [24]

T1BS.1SL [17]

1BL.1SlS (Ae. longissima) [25]

2B

T2BL/2SS Sr32 [3]

T2B/2S Lr35/Sr39 [3]

T2BL-2SL.2SS Sr47 [26]

T2BL.2SS [17]

T2BS.2SL [17]

T2BS.2BL-2S Pm57 [27]

3B
T3BL.3BS-3SS (Ae. longissima) Pm13 [3]

T3BL.3SsS (Ae. searsii) Sr51 [18]

4B T4BL.4SS [17]

5B

T5BS.5BL-5SL LrAsp5 [22]

T5BL.5SS [17]

T5BS.5SL [17]

T5BS.5BL-5SL [21]

T5BS/5SL Pm53 [28]
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Интрогрессии в геном мягкой 
пшеницы от ржи (Secale L.)

Из 14 хромосомных плеч ржи только пять
(1RS, 1RL, 2RL, 3RS, и 5RS) коллинеарны пше-
ничным, остальные перестроены [54, 55]. Поэтому
транслокации с участием других хромосом были
получены в основном с использованием ионизи-
рующего облучения (табл. 4). До настоящего вре-
мени наиболее успешными в плане использова-
ния в селекции являются транслокации 1AL.1RS
и 1BL.1RS.

Интрогрессии в геном мягкой пшеницы
от многолетних видов Triticeae

С участием многолетних видов трибы Triticeae
получены дополненные, замещенные линии мяг-
кой пшеницы, линии с различными транслока-
циями (табл. 5–8). Поскольку систематика мно-

голетних видов трибы Triticeae достаточно слож-
на и продолжает изменяться с получением новой
информации об организации геномов этих видов,
мы решили придерживаться наиболее часто ис-
пользуемой в настоящее время номенклатуры
[97]. Интерес к этим видам был связан главным
образом с надеждой на создание многолетней
пшеницы. В основном для реализации этой цели
использовались различные виды пырея: пырей
удлиненный (Thinopyrum elongatum), пырей бесса-
рабский (Th. bessarabicum), пырей прутьевидный
(Th. junceum), пырей средний (Th. intermedium), пы-
рей понтийский (Th. ponticum). Наиболее широкое
применение в качестве доноров полезных призна-
ков получили виды: пырей средний (Th. intermedium,
синоним Agropyron glaucum) и пырей понтийский
(Th. ponticum). Однако многолетний цикл жизни –
сложный признак, носит количественный харак-
тер. Оказалось, что гибридные формы становятся
многолетними только если доля генома, полученно-

Примечание. Yr – гены устойчивости к полосатой (желтой) ржавчине (Puccinia striiformis Westend.); Gb – гены устойчивости к
тле (Schizaphis graminum Rond.).

6B

T6BS.6BL-6SL [22]

T6BS-6SS.6SL Pm12 [29]

T6BS Lr36 [30]

T6BS.6SL [17]

T6BL.6BS-6SS [21]

T6B (Ae. sharonensis) (устойчивость к листовой
и стеблевой ржавчинам) [31]

7B
T7BL.7SS [17]

T7BS.7SL [17]

1D T1DS.1DL-1SL [21]

2D

T2DL-2SL.2SS Sr32 [3]

T2DS.2SL LrSp2 [12]

T2DS.2DL-2SL [21]

3D

T3DS.3DL-3SL [21]

T3DL.3DS-3SlS (Ae. longissima) Pm13 [3]

T3DL.3SsS (Ae. searsii) Sr51 [18]

T3DS-3SsS.3SsL (Ae. searsii) Sr51 [18]

4D 4S(4D) [21]

5D T5DS.5SL [17]

7D

7S(7D) [15]

T7SS.7SL-7DL [23]

T7DL-7SL.7SS [21]

Хромосома Транслокации, замещения Хозяйственно ценные гены 
(признаки) Ссылки

Таблица 2. Окончание
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го от многолетних родителей, значительна [97]. В
последние годы появилась тенденция создания
многолетних крупнозерных сортов пырея [98–100],
однако пока такой подход вызывает много вопро-
сов. Среди диких злаков пырей средний обладает
наиболее крупным зерном. В США был создан сорт
Kernza, урожайность которого составляет около 30%
от урожайности мягкой пшеницы [98, 101]. В Омске
создан крупнозёрный сорт пырея Сова, с урожай-
ностью 11–12 центнеров зерна с гектара (Шама-
нин, неопубликованная информация).

Интрогрессии в геном мягкой пшеницы
от ячменя (Hordeum vulgare L.)

Ячмень имеет много характеристик, которые
могут быть полезны для пшеницы, например ран-
неспелость, повышенное содержание β-глюканов в
зерне, благоприятный аминокислотный состав,
устойчивость к засолению и засухе и т.д. Однако од-
на из основных проблем, возникающих при попыт-
ке получения гибридов пшеницы и ячменя, – ядер-
но-цитоплазматическая несовместимость.

Долгое время изучение пшенично-ячменных
гибридов шло по пути создания дополненных и

Таблица 3. Транслокации и замещения хромосом, полученные с участием разных видов Aegilops

Примечание. Yr – гены устойчивости к полосатой (желтой) ржавчине (P. striiformis); Cre – гены устойчивости к корневой не-
матоде (Heterodera avenae Woll.); Rkn – гены устойчивости к корневой нематоде (Meloidogyne spp.); Pch – гены устойчивости к
церкоспореллезу (глазковая пятнистость) (Tapesia yallundae Wallwork & Spooner).

Хромосома Транслокации,
замещения Вид Хозяйственно ценные гены 

(признак) Ссылки

1A T1AS-1AepL Ae. peregrina Lr59 [33]

2A

T2AS-2ML.2MS Ae. comosa Yr8/Sr34 [3]

T2AS Ae. ventricosa Cre5 [34]

T2AL.2AS-2NvS Ae. ventricosa Rkn3, Yr17, Lr37, Sr38, Cre5; 
(устойчивость к пирикуляриозу) [35, 43, 44]

5A 5Nv(5A) Ae. ventricosa Cre6 [36]

6A
T6AL-6AenL.6AenS Ae. neglecta Lr62 [37]

T6AL-6AenL.6AenS Ae. neglecta Yr42, Lr62 [37]

1B 1BS.1BL-2Sv Ae. peregrina CreX [45]

2B
2U(2B) Ae. umbellulata PmY39 [38]

T2BS.2BL-2UtL Ae. triuncialis Lr58 [39]

3B T3BS.3BL-3Sv Ae. peregrina CreY, Rkn2 [45]

4B T4BL.4BS-6UL Ae. umbellulata Lr9 [3]

6B
T6BS.6BL-6UL Ae. umbellulata Lr9 [3]

T6BL.6BS-6UL Ae. umbellulata Lr9 [3]

7B T7BL.7BS-6UL Ae. umbellulata Lr9 [3]

2D

T2DS.2DL-6UL Ae. umbellulata Lr9 [3]

T2DS.2DL-2UL Ae. umbellulata [21]

T2DS-2ML.2MS Ae. comosa Yr8/Sr34 [3]

T2DL Ae. kotschyi Yr37/Lr54 [40]

5D

T5DL.5DS-5MgS Ae. geniculata Lr57, Yr40 [41]

T5DL-5MgL.5MgS Ae. geniculata Sr53 [42]

T5DL.5DS-5US Ae. umbellulata Lr76, Yr70 [46]

7D
7Nv(7D) Ae. ventricosa Cre2, Pch1 [36, 43]

T7DL.7DS-7US Ae. umbellulata [21]

T7DS Ae. geniculata Pm29 [47]
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Таблица 4. Транслокации от ржи в геноме мягкой пшеницы

Примечание. Gb – гены устойчивости к тле (S. graminum); H – гены устойчивости к гессенской мухе (Mayetiola destructor (Say));
Yr – гены устойчивости к полосатой (желтой) ржавчине (P. striiformis); Cre – гены устойчивости к корневой нематоде (H. av-
enae).

Хромосома Транслокации Хозяйственно ценные гены (признаки) Ссылки

1A
T1AL-1RS Gb2/Pm17 [3]
T1AL.1RS Gb6 [3]

2A
T2AL-2AS-1RS Gb6 [3]
T2AS-1RS-1RL Gb6 [3]
T2AS-2RS.2RL Lr45 [3]

3A
T3AS.3RS Sr27 [3]
T3AL-3RS Sr27 [3]

4A T4AS.4AL-6RL-4AL H25 [3]
6A T6AL.6RS Pm56 [56]
7А T7AS.4RS [57]
1B T1BL.1RS Pm8/Sr31, Lr26/Y49; PmCn17; YrCN17,

Sr50 (ранее SrR), Sr1RSAmigo
[3, 58–60]

T1BL.1RS (S. africanum) Yr9 [61]

2B T2BS-2RL H21, (устойчивость к мучнистой росе и 
листовой ржавчине)

[3, 62]

3B T3BL.3RS Sr27 [3]

4B
T4BS.4BL-2RL Lr25/Pm7 [3]
T4BS.4BL-6RL H25 [3]
T4BL.4RL (устойчивость к мучнистой росе) [57]

6B
T6BS-6RL Pm20, Cre10, Yr83 [3, 63]
T6BS.6BL-6RL H25 [3]

2D T2DS.2RL Sr59 [64]

Таблица 5. Транслокации от Thinopyrum elongatum в геноме мягкой пшеницы

Примечание. Cmc – гены устойчивости к клещу (Eriophyes tulipae Keifer); WSMR – устойчивость к вирусу полосатой мозаики
пшеницы.

Хромосома Транслокации Хозяйственно ценные
гены (признаки) Ссылки

1A T1AS.1EL [65]

3A T3AS.3AL-3EL (солеустойчивость) [66]

6A T6AS.6AL-6EL Sr26, SrB [3, 67]

1B T1BL.1BS-3EL Sr24/Lr24 [3]

5B T5BL.6ES Cmc2 [3]

3D T3DS-3DL-3EL Sr24/Lr24 [3]

4D T4DS.4DL-1EL (WSMR) [3]

6D T6DS [68]

7D

T7DS.7DL-7EL-7DL [3]

T7DL-7EL.7ES Lr19/Sr25/Sr43 [3]

T7DS.7DL-7EL Lr19/Sr25/Sr43 [3]

T7DS-7EL Lr19/Sr25/Sr43 [3]
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замещенных линий [102]. Затем были получены
рекомбинантные интрогрессивные линии пше-
ницы с транслокациями целых плеч и сегментов
хромосом, а также серии линий с фрагментами
разного размера от хромосом 1H, 3H, 4H, 5H, 6H,
7H [102–107]. Набор таких линий позволил про-
вести физическое и генетическое картирование
хромосом ячменя, однако в селекционных про-
граммах большая часть полученных линий не ис-
пользуется.

ОСОБЕННОСТИ ИНТРОГРЕССИВНОЙ 
ГИБРИДИЗАЦИИ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ

С целью выявления возможных закономерно-
стей в интрогрессивной гибридизации мягкой
пшеницы мы проанализировали данные за пери-
од с 1996 г. по 2018 г. (табл. 1–8). Результаты про-
веденного анализа показывают, что больше всего
чужеродных транслокаций, полученных с участием

видов, относящихся к вторичному генному пулу,
выявляется в хромосомах субгенома B (рис. 1,а), а с
участием видов третичного генного пула – в хромо-
сомах субгенома D (рис. 1,б). Это в первую очередь
объясняется тем, что геномы соответствующих ви-
дов наиболее близки к субгеномам пшеницы B и D.
Наименьшая частота чужеродных интрогрессий
наблюдается по хромосомам 4А, 5А (рис. 2). Од-
ной из причин этого может быть наличие в геноме
мягкой пшеницы транслокации 4AL/5AL/7BS, а
также перицентрической и парацентрической
инверсий хромосомы 4A [108, 109], перестроек,
произошедших в эволюционной истории пше-
ниц на уровне тетраплоидного предшественника
гексаплоидной пшеницы. Значительное число
транслокаций, полученных с участием видов, от-
носящихся к вторичному генному пулу, в хромо-
сомах 2B и 6B (рис. 2,а) объясняется, скорее все-
го, тем, что виды Aegilops секции Sitopsis, принад-
лежащие к данному генному пулу и являющиеся

Таблица 6. Транслокации и замещения хромосом, полученные с участием Thinopyrum intermedium

Примечание. BYDR – устойчивость к вирусу желтой карликовости ячменя; Yr – гены устойчивости к полосатой (желтой)
ржавчине (P. striiformis); WSMR – устойчивость к вирусу полосатой мозаики пшеницы; Bdv – гены устойчивости к вирусу
желтой карликовости ячменя.

Хромосома Транслокации, замещения Хозяйственно ценные гены (признаки) Ссылка

2A T2AS.2AL-7AiL Lr38 [3]

5A T5AL.5AS-7AiL Lr38 [3]

7A T7AL.7AS-7AiS [69]

1B
T1BS-7AiS.7AiL (BYDR) [3]

T1BL.1BS-3Ai YrCH-1BS [70]

4B T4BL Yr50 [71]

6B T6BS.6AiL (устойчивость к мучнистой росе
и полосатой ржавчине)

[72]

7B T7BS Pm40 [73]

1D
T1DS.1DL-7AiL Lr38 [3]

1St(1D) (устойчивость к полосатой ржавчине) [74]

2D T2DL Pm43 [75]

3D T3DL.3DS-7AiL Lr38 [3]

4D T4DL.4AiS (WSMR) [3]

6D
T6DS.6DL-7AiL Lr38 [3]

6Ai(6D) Lr6Ai#2 [76]

7D

T7DS-7AiL.7AiS Sr, (BYDR) [3]

T7DS-7AiS.7AiL (BYDR) [3]

7DS.7DL-7EL Bdv3 [77]

7E(7D) Bdv3 [78]

T7DS-7AiL.7AiS 7AiL Sr44 [3]

7DL.7AiS Sr44 [79]
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донорами большего числа из этих транслокаций,
несут в соответствующих гомеологичных хромо-
сомах гаметоцидные гены, имеющие преимуще-
ство при передаче потомству [110].

При обсуждении закономерностей интрогрес-
сивной гибридизации мягкой пшеницы важно
учитывать тот факт, что чаще всего проводится
анализ гибридных линий, полученных селекцио-

нерами. Это значит, что исследуемые линии уже
были отобраны по каким-то характеристикам.
Наиболее часто такой характеристикой является
устойчивость к биотическому стрессу. Многие
чужеродные интрогрессии, представленные в
табл. 1–8, выявлены именно в таких селекцион-
ных линиях. При анализе карты геномного рас-
пределения семейств генов пшеницы [111] можно

Таблица 7. Транслокации от Dasypyrum villosum в геноме мягкой пшеницы

Примечание. Cre – гены устойчивости к корневой нематоде (H. avenae); WSSMVR – устойчивость к вирусу веретеновидной
полосатой мозаики пшеницы.

Хромосома Транслокации Хозяйственно ценные
гены (признак) Ссылки

5A T5AL.6VS Pm55 [80]

6A
T6AL.6VS Pm21 [81, 82]

T6AS.6VL CreV, Sr52, Pm5 [81, 83, 84]

1B T1BL.1VS [80]

2B T2BS.2VS Pm62 [85]

6B T6BS.6BL-2VS [86]

1D
T1DL.1VS [81]

T1DL.1VL [80]

2D
T2DL.2VS [87]

T2DS.2VL [80]

3D

T3DS.2VL [86]

T3DL.3VS [81]

T3DS.3VL [81]

4D
T4DL.4VS (WSSMVR) [81, 88]

T4DS.4VL [81]

5D T5DL.5VS Pm55 [80, 81]

6D T6DL.6VS Pm21 [89]

7D
T7DL.2VS [86]

T7DL.7VS [81]

T7DS.7VL [81]

Рис. 1. Процентное распределение чужеродных транслокаций по субгеномам мягкой пшеницы: (а) транслокации от
видов вторичного пула; (б) транслокации от видов третичного пула.
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заметить определенную положительную корреля-
цию между участками локализации генов (генных
семейств), связанных с адаптацией к биотическому
стрессу и распределением чужеродных интрогрес-
сий. По-видимому, это связано с коллинеарностью
хромосом пшеницы и хромосом родственных видов.
Так, например, гены, связанные с адаптацией к
биотическому стрессу, в хромосоме 1B сконцен-
трированы главным образом в ее коротком плече.
Транслокации по этой хромосоме также в основ-
ном находятся в плече 1BS. Хромосома 4В обед-
нена генами устойчивости, почти все транслока-
ции по этой хромосоме с генами устойчивости
получены с использованием облучения и пред-
ставляют собой фрагменты негомологичных хро-
мосом других видов.

Среди всех хромосом по числу интрогрессий
выделяется хромосома 7D (рис. 2). Наибольшее
количество различных интрогрессивных линий
получено с участием именно этой хромосомы,
особенно это касается видов третичного генного
пула. Возможно, одной из причин значительного
числа замещений хромосомы 7D и наличия чуже-
родных транслокаций в хромосоме 7D является
то, что хромосомы гомеологичной группы 7, кро-
ме хромосомы 7В, играют незначительную роль в
определении жизнеспособности и фертильности
мягкой пшеницы по сравнению с хромосомами

других групп [112]. Следует отметить, что струк-
турная организация хромосомы 7B значительно
отличается от организации хромосом 7A и 7D из-за
транслокации 4AL/5AL/7BS [108, 109]. По-види-
мому, с этим связано и то, что хромосома 7В ха-
рактеризуется небольшим числом чужеродных
интрогрессий (рис. 2).

Локализация и характеристики чужеродных
транслокаций в значительной степени зависят от
того, насколько геном донорного вида перестро-
ен относительно генома пшеницы. Так, напри-
мер, картирование хромосом T. timopheevii пока-
зало, что хромосомы 6At и 1G и дистальный район
3AtL значительно перестроены [113], и транслока-
ции с участием этих хромосом у мягкой пшеницы
не выявлены. Геном Ae. umbellulata сильно пере-
строен относительно генома пшеницы [114], по-
этому практически все интрогрессивные линии с
участием этого вида получены при использова-
нии радиационного облучения.

ПРОБЛЕМЫ ИТРОГРЕССИВНОЙ 
ГИБРИДИЗАЦИИ МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ
Интрогрессивная гибридизация пшеницы стал-

кивается со многими проблемами.
• Получение интрогрессивных линий и в осо-

бенности создание сортов на их основе является

Таблица 8. Транслокации и замещение хромосом, полученные с участием разных многолетних видов

Примечание. Yr – гены устойчивости к полосатой (желтой) ржавчине (P. striiformis); Fhb – гены устойчивости к фузариозу (Fu-
sarium spp.).

Хромосома Транслокации Вид Хозяйственно ценные гены (признаки) Ссылки

2A T2AL Thinopyrum ponticum [68]

T2AS Th. ponticum Yr69 [90]

7A T7AL.7LrS Leymusracemosus Fhb3 [91]

1B T1BL Th. ponticum [68]

2B T2BL.2BS-2JS Th. bessarabicum [92]

3B T3BL.3BS-3NsS Psathyrostachys 
huashanica

(устойчивость к полосатой ржавчине) [93]

4B T4BS.4BL-7LrS L. racemosus Fhb3 [91]

T4BL-7LrS.5LrS L. racemosus [91]

5B T5BS Th. ponticum [68]

6B T6BS.6BL-7LrS L. racemosus Fhb3 [91]

T6BL.5LrS L. racemosus [91]

1D T1DL Th. ponticum [68]

2D T2DL Th. ponticum (гены карликовости) [68, 94]

6D 6P(6D) A. cristatum [95]

7D T7DS.7DL-7AeL Th. distichum Lr19/Sr25 [3]

T7DL Th. ponticum Fhb7 [96]
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долгим и сложным процессом, даже несмотря на
развитие технологий с использованием молеку-
лярных маркеров для ускорения селекции.

• Вместе с целевым геном зачастую переносится
большое количество избыточного генетического
материала, который может отрицательно влиять на
хозяйственно ценные свойства пшеницы.

• Чем больше эволюционное расстояние меж-
ду видами, тем сложнее получить гибриды.

• Для переноса в пшеницу генов от видов, от-
носящихся к третичному генному пулу, часто ис-
пользуют ионизирующее излучение, которое вы-
зывает случайные хромосомные разрывы, из-за
чего могут возникать генетически несбалансиро-
ванные транслокации между негомеологичными
хромосомами (участками хромосом), в результате
чего потеря собственных генов не компенсирует-
ся генами донора.

• Еще одной проблемой, особенно когда в ро-
ли доноров генетического материала выступают
виды рода Aegilops, являются гаметоцидные гены.
Они считаются агрономически негативными, по-
скольку нарушают жизнеспособность гамет. Одна-
ко, с другой стороны, способность гаметоцидных ге-
нов элиминировать гаметы, несущие нежелатель-
ный аллель, может использоваться для отбора, если
они связаны с генами, контролирующими полез-
ные признаки [115]. Кроме того, гаметоцидные
гены, как и ионизирующее излучение, использу-
ются для индукции разрыва донорских хромосом,

для стимуляции встройки чужеродных фрагмен-
тов в хромосомы пшеницы.

Существуют и другие проблемы, с которыми
можно столкнуться при попытке улучшения
свойств пшеницы с помощью интрогрессивной
гибридизации. Это ядерно-цитоплазматическая
несовместимость, изменение экспрессии чуже-
родного гена в новом генетическом окружении,
возможная активация мобильных элементов
[116]. В некоторых случаях чужеродные гены мо-
гут инактивироваться или не функционировать
должным образом. Внесение чужеродного хрома-
тина может изменять пространственную органи-
зацию генома и, как следствие, влиять на его
функционирование. Следует отметить, что эти
аспекты еще изучены совершенно недостаточно.

СОВРЕМЕННЫЙ СТАТУС 
ИНТРОГРЕССИВНОЙ ГИБРИДИЗАЦИИ 

ПШЕНИЦЫ

На настоящий момент получено значительное
число разнообразных интрогрессивных линий.
Большинство из них несут гены устойчивости к
разным факторам биотического стресса. Однако в
результате интрогрессивной гибридизации было
создано лишь небольшое количество коммерче-
ских сортов. Вероятно, лучшим примером успеш-
ности чужеродной интрогрессии является транс-
локация 1BL.1RS. Было подсчитано, что в период

Рис. 2. Количественное распределение чужеродных транслокаций по хромосомам мягкой пшеницы: (а) транслокации
от видов вторичного пула; (б) транслокации от видов третичного пула.
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с 1991 по 1995 г. 45% из 505 коммерческих сортов
мягкой пшеницы в 17 странах мира имели транс-
локацию 1BL.1RS, которая обеспечила увеличе-
ние урожайности зерна за счет устойчивости к
ржавчинным заболеваниям, повышение устой-
чивости к стрессу, больший вес зерна [6].

В Мексике был создан сорт Oasis 89, несущий
ген Lr19 от Th. ponticum, который оказался более
урожайным, чем родительский сорт Yecora 70 да-
же при отсутствии поражения ржавчиной [6]. В
Индии сорта с сочетанием генов Lr19 и Sr25 при-
обрели популярность не только из-за устойчиво-
сти к ржавчине, но и благодаря повышенной про-
дуктивности [97]. Сорта Plainsman V, Plainsman IV,
Encore и Frontiersman (США), созданные с уча-
стием Ae. ovata, характеризовались увеличением
содержания белка [6]. И, наконец, еще один яр-
кий пример − китайский сорт Xiaoyan 6, у которо-
го хромосомы 2A и 7D содержат интрогрессии от
Th. ponticum [97]. Благодаря устойчивости к бо-
лезням, экологической пластичности (высокая
стабильность урожая в разных условиях) и хоро-
шим хлебопекарным качествам Xiaoyan 6 выра-
щивался в качестве основного сорта в провинции
Шэньси в течение 16 лет (1980–1995 гг.). Кроме
того, на основе Xiaoyan 6 в Китае было выведено
более 50 новых сортов пшеницы. Эти сорта в
свою очередь занимали более 20 млн га посевных
площадей и увеличили производство зерна в об-
щей сложности на 7.5 млн т.

В нашей стране тоже получен ряд успешных
сортов мягкой пшеницы с чужеродными интро-
грессиями, например:

• сорта селекции Самарского НИИСХ, Тулай-
ковская 5, Тулайковская 10 и Тулайковская 100 с
замещением хромосомы 6D на соответствующую
хромосому пырея, 6Ai(6D), характеризующиеся
устойчивостью к листовой ржавчине и мучнистой
росе [76, 117];

• сорт Фишт (Краснодарский НИИСХ им.
П.П. Лукьяненко), с транслокациями 5BS.5GL,
6BS.6GL от T. timopheevii и замещением хромосом
1D, 6D на соответствующие хромосомы Ae. taus-
chii [12];

• сорт Челяба 75 (Челябинский НИИСХ) с
транслокацией 2DS.2SL от Ae. speltoides, устойчи-
вый к стеблевой ржавчине [115].

ПЕРСПЕКТИВЫ ИНТРОГРЕССИВНОЙ 
ГИБРИДИЗАЦИИ

Каковы перспективы интрогрессивной гибри-
дизации в XXI в.?

В первую очередь необходимо развивать тео-
ретические знания. Почти ничего не известно о
том, как геном пшеницы взаимодействует с ин-
трогрессированными генами и как он влияет на
их функцию. Последние достижения в областях

геномики, транскриптомики, протеомики, эпи-
генетики, цитогенетики обещают дать необходи-
мую информацию.

Важно сохранение уже созданных отдельными
исследователями или селекционерами коллек-
ций интрогрессивных линий и получение новых,
поскольку потенциал многих родственных видов,
например видов Aegilops, еще далеко не исчерпан.

До недавнего времени использование в селек-
ции пшеницы потенциала отдаленных видов было
недостаточно эффективным. Однако современные
технологии генотипирования в сочетании со спе-
цифическими стратегиями скрещиваний значи-
тельно повысили результативность интрогрессив-
ной гибридизации с участием видов вторичного и
третичного генных пулов. Применение молекуляр-
ных маркеров и современных цитогенетических
методов (FISH/GISH) позволяет обнаруживать,
точно характеризовать перенесенные в пшеницу
чужеродные фрагменты, а также отслеживать их
судьбу в последующих скрещиваниях [43]. Осо-
бенно важно то, что в настоящее время с помощью
молекулярных маркеров могут быть выявлены ин-
терстициальные интрогрессии, не имеющие значи-
мого фенотипического проявления [26]. Многие из
последних работ направлены на уменьшение раз-
меров фрагментов генетического материала отда-
ленных видов, которые были ранее перенесены в
геном пшеницы или получены от новых скрещива-
ний. Это делается для снижения отрицательного
влияния сопутствующего генетического материала,
перенесенного вместе с полезными целевыми гена-
ми. Так, например, успешно проведены работы
по уменьшению размеров транслокаций с целе-
выми генами устойчивости к вирусу полосатой
мозаики Wsm1 и Wsm3 у ранее отобранных интро-
грессивных линий пшеницы, у которых короткое
плечо хромосомы 4D и длинное плечо хромосомы
7B были полностью замещены на плечи соответ-
ствующих гомеологичных хромосом Th. intermedium
[118, 119]. Ниу с соавт. [50], используя мутантный
(делеционный) локус ph1b, индуцировали рекомби-
нацию между хромосомами 2В мягкой пшеницы и
2S Ae. speltoides. В результате после скрининга попу-
ляции из 1048 растений было отобрано 40 реком-
бинантных линий. Четыре из них содержали ген
Sr39 с размером прилегающего фрагмента 2.87–
9.15% хромосомы эгилопса. Занг с соавт. [120, 121]
также, используя локус ph1b и генотипирование с
помощью SNP-маркеров, продемонстрировали
алгоритм, позволяющий стимулировать и иден-
тифицировать гомеологичную рекомбинацию
между хромосомой 2В мягкой пшеницы и хромо-
сомами 2S Ae. speltoides (генотипировано 83 реком-
бинантных линии) и 2E Th. elongatum (генотипиро-
вано 67 рекомбинантных линий). И, наконец,
группой ученых под руководством Джулии Кинг
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была выполнена масштабная работа по получе-
нию интрогрессивных популяций для ряда видов
злаков. На сегодняшний день ими получено и
охарактеризовано с помощью SNP-маркеров 218
интрогрессий от Ambylopyrum mutica [122], 294 ин-
трогрессированных фрагмента от Ae. speltoides
[123], 276 интрогрессированных фрагментов от
T. timopheevii [124] и 12 интрогрессированных фраг-
ментов от Th. bessarabicum [125]. Хотя влияние
большей части полученных фрагментов на фенотип
еще не изучено, полученный материал, скорее
всего, может оказаться полезным не только для
решения задач селекции, но и в фундаменталь-
ных исследованиях. Например, созданные серии
интрогрессивных линий позволяют строить фи-
зические и генетические карты высокого разре-
шения [43, 106, 123].

Помимо совершенствования технологий тра-
диционной интрогрессивной гибридизации мяг-
кой пшеницы все более актуальным становится
использование новых оригинальных подходов в
селекции растений. Так, например, применение в
селекции синтетических гексаплоидных пшениц,
полученных путем скрещивания различных тет-
раплоидных видов пшеницы с Ae. tauschii, позво-
ляет использовать потенциал генетического разно-
образия сразу двух видов [126]. Стабильные гексап-
лоидные синтетики затем успешно скрещиваются с
сортами мягкой пшеницы. Перспективным мето-
дом внесения изменений в геном пшеницы является
цисгенез – альтернатива трансгенезу, такая тех-
нология генетической модификации, при кото-
рой манипуляции происходят с использованием
ДНК близкородственного вида, с которым возмо-
жен половой процесс [127]. В отличие от трансген-
ных такие растения не должны содержать репортер-
ные и селективные гены, т.е. гены неродственных
организмов и гены устойчивости к антибиоти-
кам. Следует отметить, что все большие обороты
в современном мире набирают технологии редак-
тирования генома, особенно основанные на при-
менении системы CRISPR/Cas9 [127].

В связи с расширением круга задач, усложне-
нием методов интрогрессивной гибридизации
мягкой пшеницы и других хозяйственно важных
растений было даже предложено дать новое на-
звание этому направлению исследований – ин-
трогрессиомика (introgressiomics) [128].

Таким образом, можно сделать вывод, что ин-
трогрессивная гибридизация мягкой пшеницы
имеет значительный потенциал дальнейшего раз-
вития и в XXI в.

Работа выполнена в рамках бюджетного про-
екта 0324-2019-0039-C-01, при финансовой под-
держке гранта РФФИ № 20-016-00122.

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-
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Wheat–Alien Introgression Breeding: Current Status and Prospects
I. G. Adoninaa, *, E. M. Timonovaa, and E. A. Salinaa

aKurchatov Genomics Center, Institute of Cytology and Genetics Siberian Branch
of Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia

*e-mail: adonina@bionet.nsc.ru

This review is devoted to common wheat–alien introgression breeding, i.e. the process of integrating genes of
cultural or wild species from the secondary and tertiary gene pools into the wheat genome in order to increase
the genetic diversity of this most important crop. The review generalizes the results achieved in the common
wheat introgression breeding over the past 20 years, provides an analysis of the distribution of alien translo-
cations by subgenomes and chromosomes of common wheat, and discusses the possibilities for further devel-
opment of this research direction and selection.
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