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Исследовано генетическое разнообразие 113 современных сортов яровой мягкой пшеницы (Triticum
aestivum L.) по отягощенности их генами гибридного некроза. Установлено, что геномы 83 сортов
(73.4%) свободны от генов гибридного некроза (геном ne1ne1ne2ne2). Геномы 14 сортов (12.4%) не-
сут ген Ne1 (геном Ne1Ne1ne2ne2), а 16-ти (14.2%) – ген Ne2 (геном ne1ne1Ne2Ne2). При этом среди
сортов с геном Ne1 выявлены аллели w и m, а среди сортов с геном Ne2 – аллели w, m, ms и s. Выска-
зано предположение, что большее разнообразие по силе аллелей определяет преимущество геноти-
па ne1ne1Ne2Ne2 над генотипом Ne1Ne1ne2ne2, выражающееся в том, что сорта с первым генотипом
разрешены для коммерческого использования в десяти экологических регионах, а со вторым – в се-
ми. При этом частота сортов с геном Ne1 по регионам колеблется от 4.8 до 20.7%, а с геном Ne2 – от
6.0 до 66.7%. Показана также определенная стабильность по временным периодам в соотношении
генотипов без генов некроза и с генами Ne1 и Ne2. Однако число сортов с генотипом ne1ne1Ne2Ne2
в процессе селекции постепенно, хотя и незначительно, показывает тенденцию к преимуществен-
ному увеличению.
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Исследование генотипов пшеницы на предмет
отягощенности их генами гибридного некроза
позволило выявить видовую специфичность этих
генов [1] и их географическое распространение
по регионам мира и территориям различных
стран [2–5]. Эти данные позволяют показать вли-
яние селекции в разные временные периоды на
микроэволюционные процессы в сортовых попу-
ляциях культурной пшеницы [6]. Фенотипически
гибридный некроз проявляется в летальности
или сублетальности гибридов первого поколения
от гибели листовой поверхности [7, 8], что гене-
тически определяется комплементарным взаимо-
действием двух доминантных генов – Ne1 и Ne2
[10, 11]. Оба гена находятся в геноме B: Ne1 – на
хромосоме 5BL, а ген Ne2 – на хромосоме 2BS
[12–14]. Генотип Ne1Ne1ne2ne2 считается носите-
лем гена Ne1, генотип ne1ne1Ne2Ne2 – носителем
гена Ne2, а генотип ne1ne1ne2ne2 определяют как
неноситель [10]. Описано пять аллелей генов ги-
бридного некроза, из которых три одинаковых
аллеля для генов Ne1 и Ne2: w (weak), m (moderate),

s (strong), а для гена Ne2 еще два аллеля промежу-
точной силы – wm (moderately weak) и ms (moder-
ately strong). Во втором гибридном поколении субле-
тальных комбинаций расщепление на некрозные и
нормальные растения составляет 9 : 7. Силу аллелей
определяют только в первом гибридном поколе-
нии, т.к. во втором поколении существуют разли-
чия между некрозными растениями, обусловлен-
ные эффектом дозы некрозных генов. При этом
некроз сильнее выражен у растений, в генотипе ко-
торых находится максимальное число доминантных
генов гибридного некроза [15]. Значимость работ по
установлению генотипов с генами гибридного не-
кроза обусловлена возможностью на этой основе
дальнейшей оптимизации генетической теории
селекции. В данном сообщении приводятся ре-
зультаты сравнительного изучения отягощенности
генотипов сортов яровой мягкой пшеницы, допу-
щенных к возделыванию на территории России,
генами гибридного некроза.

УДК 575.22:631.523.13:633.11

ГЕНЕТИКА
РАСТЕНИЙ



926

ГЕНЕТИКА  том 57  № 8  2021

ПУХАЛЬСКИЙ и др.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Образцы сортов яровой мягкой пшеницы бы-
ли получены нами из ФГБУ “Государственная
комиссия Российской Федерации по испытанию
и охране селекционных достижений” и оригина-
торов сортов. В качестве тестеров использовали
сорта яровой мягкой пшеницы Marquillo (гено-
тип Ne1sNe1sne2ne2), Балаганка, Грани, Мисс (ге-
нотип ne1ne1Ne2sNe2s). Скрещивания сортов с
тестерами проводили в полевых условиях твел-
методом с изоляцией колосьев. Генотипы сортов
с генами гибридного некроза и силу аллелей этих
генов выявляли на разных стадиях онтогенеза ги-
бридов F1 в полевых условиях, используя критерии
[10, 11]. При описании происхождения сортов пше-
ницы пользовались информацией, приведенной
в [16].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные обобщенные данные приведены
в табл. 1. Из 113 сортов, изучавшихся нами, 83
(что составляет 73.4%) – это формы с генотипом
ne1ne1ne2ne2 (неносители). Это сорта: Ария, За-
уралочка, Радуга, Альбидум 32, Воевода, Лебе-
душка, Саратовская 73, Саратовская 74, Фаворит,
Светланка, Тулайковская 10, Тулайковская 11,
Тулайковская 108, Тулайковская 110, Тулайков-
ская золотистая, Эскада 66, Эскада 109, Алтай-
ская 70, Алтайская 75, Алтайская 100, Алтайская 110,
Алтайская 325, Алтайская 530, Алтайская жница,
Алтайская степная, Апасовка, Сибирский аль-
янс, Тобольская, Новосибирская 15, Новосибир-
ская 29, Новосибирская 31, Новосибирская 44,
Обская 2, Памяти Вавенкова, Сибирская 12, Уда-
ча, Боевчанка, Омская 28, Омская 29, Омская 32,
Омская 33, Омская 35, Омская 3661, Омская 38,
Мелодия, Памяти Азиева, Росинка, Светланка,
Катюша, ОМ ГАУ, Павлоградка, Сибаковская юби-
лейная, Маргарита, Симбирцит, Ульяновская 100,
Эскада 70, Курская 2058, Рикс, Кинельская 61, Ки-
нельская 2010, Кинельская Нива, Кинельская От-
рада, Ленинградская 6, Свеча, Курганская 2, Сви-
рель, Уярочка, Учитель, Черноземоуральская 2,
Челяба степная, Приморская 50, Авида, СКЭНТ 3,
Тюменьская 25, Арюна, Сударыня, Уралосибир-
ская, Любава 5, Алешина, Дарница, Тулеевская.

Ген Ne1 (генотип Ne1Ne1ne2ne2) выявлен у 14
сортов, что составило 12.4%, а ген Ne2 (генотип
ne1ne1Ne2Ne2) – у 16 сортов – 14.2% (табл. 2).
Установлено, что отличие популяций райониро-
ванных сортов яровой мягкой пшеницы от сортов
озимой мягкой пшеницы заключается в присут-
ствии генотипов и с геном Ne1, и с геном Ne2, в то
время как в популяциях озимой пшеницы при-
сутствует только ген Ne2 [19]. При этом, однако,
существует тенденция в селекции яровой мягкой
пшеницы, хотя и минимальная, к некоторому

увеличению в разные временные периоды сортов
с генами некроза, и особенно с геном Ne2 (табл. 2).
Сорта с геном Ne1 различались следующим обра-
зом. Аллель w несут сорта Иделле, Иолдыз, По-
люшко, аллель m – сорта Дальгау 1, Челяба 2, Ом-
ская краса, Омская 29, Омская 37, Геракл, Бэль,
Мальцевская 110, Башкирская 28, Салават Юлаев,
Новосибирская 44. Аллель s среди сортов с геном
Ne1 не обнаружен. По формам с геном Ne2 пока-
зано, что сорт Бурятская остистая несет аллель w,
сорта Алтайская 75 и Любава – аллель wm, сорта
Дуэт, Баженка, Курьер, Альбидум 31 и Амир – ал-
лель m. Аллель ms выявлен у сорта Дарья, а аллель
s (strong) – у сортов Мис, Тулайковская 5, Красно-
ярская 12, Агата, КВС Аквилон, Triso и Granny.
Большое разнообразие по силе аллелей, по-види-
мому, в определенной степени определяет селек-
тивное преимущество генотипа ne1ne1Ne2Ne2 над
генотипом Ne1Ne1ne2ne2. Это подтверждают и
данные районирования сортов по экологическим
регионам России (табл. 3). Так, формы с геноти-
пом Ne1Ne1ne2ne2 разрешены для коммерческого
использования в семи экологических регионах, а
с генотипом ne1ne1Ne2Ne2 – в десяти. При этом
частота сортов с геном Ne1 по регионам колеблется
от 4.8 до 20.7%, а с геном Ne2 – от 6.0 до 66.7%. По-
добная тенденция в росте генотипов ne1ne1Ne2Ne2
среди создаваемых сортов яровой пшеницы су-
ществует также в ряде других стран. Так, в Индии
в настоящее время среди сортов яровой мягкой
пшеницы сорта с геном Ne2 составляют 69.8%, а
20.3% – это сорта без генов гибридного некроза
(генотип ne1ne1ne2ne2) [20]. Стародавние же сор-
та Индии несли в генотипах только ген Ne1 или
были свободны от генов гибридного некроза [4,
21]. Такое изменение в геномах индийских сортов
яровой мягкой пшеницы произошло в результате
использования в селекции в качестве исходного
материала короткостебельных высокопродуктив-
ных сортов CIMMYT (Мексика) с генотипом
ne1ne1Ne2Ne2 [22, 23]. В Австралии преобладают
также сорта с геном Ne2 [24]. Это объясняется тес-
ным сцеплением гена Ne2 с геном устойчивости к
бурой ржавчине Lr13, имеющим высокую эффек-
тивность в условиях Австралии (R.A. McIntosh, пер-
сональное сообщение). При этом австралийские
селекционеры часто, не зная, несет ли генотип
сорта ген некроза, по-видимому, ориентируются
при выборе исходного материала для скрещива-
ния на устойчивость сортов к бурой ржавчине,
определяемой геном Lr13. В связи с тем, что при
выборе исходного материала селекционеры Рос-
сии также в большинстве случаев не имеют пред-
ставления о генах некроза в генотипе сорта, то и
отбор исходного материала осуществляется по
признакам определенным образом опосредство-
ванным генотипом ne1ne1Ne2Ne2. Например, по-
казано, что на хромосоме 2BS помимо гена Lr13
локализованы гены устойчивости к бурой и стеб-
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левой ржавчине: Lr23, Lr16, Lr35, Sr19, Sr23, Sr39,
Sr36 [25]; а также, что генотип ne1ne1Ne2Ne2 име-
ет селективное преимущество над генотипом
Ne1Ne1ne2ne2 наличием генов, определяющих
склонность растения к влажным условиям произ-
растания [18], и по некоторым хозяйственно цен-
ным признакам [26, 27]. И еще одно. Наши экспе-
рименты по изучению селективного наследования
генотипов, несущих гены гибридного некроза,
показали преимущество в процессе оплодотворе-
ния пыльцевых зерен без генов некроза над пыль-
цой с геном Ne1 [28].

В целом, сравнительное изучение генетического
разнообразия современных сортов яровой мягкой
пшеницы (Triticum aestivum L.) России на основе
отягощенности их генотипов генами гибридного
некроза показало определенную стабильность по
временным периодам в соотношении генотипов

без генов некроза и с генами Ne1 и Ne2. Однако
число сортов с генотипом ne1ne1Ne2Ne2 в про-
цессе селекции постепенно, хотя и незначитель-
но, показывает тенденцию к преимущественному
увеличению.

Авторы выражают искреннюю благодарность
докторам биологических наук С.П. Мартынову и
Т.И. Одинцовой за помощь при оформлении дан-
ной рукописи в печать.

Работа выполнена при бюджетном финанси-
ровании.

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

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объек-
тов людей.

Таблица 2. Частоты распределения генов некроза среди генотипов сортов яровой мягкой пшеницы в различные
временные периоды

Примечание. Для каждого года: N (%).

Генотип
Год мониторинга

1997 [17] 2000 [18] 2020

Ne1Ne1ne2ne2 6 (9.1) 28 (14.2) 14 (12.4)
ne1ne1Ne2Ne2 7 (10.6) 29 (14.7) 16 (14.2)
ne1ne1ne2ne2 53 (80.3) 140 (71.1) 85 (73.4)

Итого сортов 66 197 113

Таблица 3. Частоты генотипов гибридного некроза сортов яровой мягкой пшеницы по регионам

№
п.п. Регион Число сортов

Частоты генотипов, %

Ne1Ne1ne2ne2 ne1ne1Ne2Ne2 ne1ne1ne2ne2

1 Северный 3 – – 100.0

2 Северо-Западный 8 – 50.0 50.0

3 Центральный 9 – 66.7 33.4

4 Волго-Вятский 19 5.3 10.5 84.2

5 Центрально-Черноземный 12 8.3 41.7 50.0

6 Северо-Кавказский 2 – 50.0 50.0

7 Средневолжский 25 8.0 8.0 84.0

8 Нижневолжский 7 – – 100.0

9 Уральский 29 20.7 6.9 72.4

10 Западно-Сибирский 50 14.6 6.0 80.0

11 Восточно-Сибирский 21 4.8 9.5 85.7

12 Дальневосточный 7 14.3 14.3 71.4
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Comparative Study of the Genetic Diversity of Hybrid Necrosis Genes
in Modern Russian Cultivars of Spring Bread Wheat (Triticum aestivum L.)

V. A. Pukhalskija, *, E. N. Bilinskayaa, and A. M. Kudryavtseva

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: pukhalsk@vigg.ru

The genetic diversity of hybrid necrosis genes in113 modern Russian spring bread wheat cultivars was studied.
The genomes of 83 (73.4%) cultivars were found to be non-carriers of hybrid necrosis genes (genotype
ne1ne1ne2ne2). The genomes of 14 cultivars (12.4%) carry the Ne1 gene (genotype Ne1Ne1ne2ne2), while 16
cultivars (14.2%) are Ne2-carriers (genotype ne1ne1Ne2Ne2). Among the Ne1-carriers, the w and m alleles
were discovered, and among the Ne2-carriers, the w, m, ms and s alleles were found. It was suggested that
greater diversity of the cultivars according to allele strength determines the advantage of the ne1ne1Ne2Ne2
genotype over the Ne1Ne1ne2ne2 genotype manifested by the fact that cultivars with the ne1ne1Ne2Ne2 gen-
otype are allowed for commercial use in 10 ecological regions, while those with the Ne1Ne1ne2ne2 genotype,
in seven. In different regions, the frequencies of Ne1-carriers vary from 4.8 to 20.7%, and those of Ne2-car-
riers, from 6.0 to 66.7%. Certain stability for frequencies of non-carriers, Ne1- and Ne2-carriers was ob-
served in different years. However, the number of cultivars of the ne1ne1Ne2Ne2 genotype tends to increase,
although slightly, during breeding.

Keywords: hybrid necrosis, complementary genes, allele strength, spring wheat, Triticum aestivum L.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


