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Исследовано генетическое разнообразие 30 канадских сортов яровой мягкой пшеницы (Triticum
aestivum L.). Показано наличие двух типов сортов яровой мягкой пшеницы Канады, различающихся
по некрозным генотипам. Одни сорта имели генотип ne1ne1Ne2Ne2, а вторые – генотип
ne1ne1ne2ne2. Генотип Ne1Ne1ne2ne2 отсутствует. Гены Ne2 представлены аллелями средней силы –
ms и сильными – s. По родословным определены сорта-доноры гена Ne2.
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Оптимизация селекционного процесса при
создании новых сортов пшеницы напрямую зави-
сит от результатов изучения геномов исходного
селекционного материала с использованием раз-
личных генетических маркеров. К таким марке-
рам можно отнести и гены гибридного некроза,
позволяющие выявлять как видовую специфич-
ность этих генов [1], так и их распределение по ге-
номам в различных регионах и странах [2–5]. В
результате появляется возможность понимания
микроэволюционных процессов, происходящих
в популяциях сортов пшеницы в результате селек-
ции и влияния на нее антропогенного фактора [6].

Фенотипически гибридный некроз проявляет-
ся в летальности или сублетальности растений
первого гибридного поколения в результате от-
мирания и недоразвития листьев в разные фазы
онтогенеза пшеничного растения (табл. 1). Ги-
бридный некроз определяется комплементарным
взаимодействием двух доминантных генов Ne1 и
Ne2 [7–9]. Оба гена находятся в геноме B: ген Ne1 –
на хромосоме 5BL на расстоянии от центромеры
10.5 ± 2.0 единиц генетической карты, а ген Ne2 –
на хромосоме 2BS на расстоянии 9.4 ± 1.5 единиц
генетической карты от центромеры [10, 11]. Эти
данные подтверждены созданием молекулярных
карт гибридного некроза [12–14]. Для генов Ne1 и
Ne2 установлена серия из трех аллелей: слабый w
(weak), средний m (moderate) и сильный s (strong).
Для гена Ne2 описаны еще два аллеля промежу-

точной силы – wm (moderately) и ms (moderately
strong). Степень проявления гибридного некроза
зависит от сочетания в генотипах первого поко-
ления различных по силе аллелей генов гибрид-
ного некроза (табл. 2).

Силу аллелей генов гибридного некроза опре-
деляют только в первом гибридном поколении,
так как в F2 существуют различия между растени-
ями в проявлении признаков некроза, зависящие
от дозы генов некроза в генотипах [6].

В целом, проведение исследований по уста-
новлению частоты встречаемости сортов пшени-
цы, отягощенных генами гибридного некроза,
обусловлено возможностью проводить на этой
основе дальнейшую оптимизацию генетической
теории селекции.

В настоящем сообщении приводятся данные
по сравнительному исследованию отягощенно-
сти генотипов генами гибридного некроза совре-
менных канадских сортов яровой мягкой пшени-
цы, допущенных для возделывания в разных ре-
гионах Канады.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для наших исследований послу-

жили образцы 30 сортов яровой мягкой пшеницы
(Triticum aestivum L.) Канады, полученные из кол-
лекции Всероссийского института генетических
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ресурсов растений им. Н.И. Вавилова. В качестве
тестеров использовали сорта яровой мягкой пше-
ницы Marquillo (генотип Ne1sNe1sne2ne2), Triso
(ne1ne1Ne2sNe2s), Granni (ne1ne1Ne2sNe2s), Мисс
(ne1ne1Ne2sNe2s). Скрещивание сортов с тестера-
ми проводили в полевых условиях твел-методом с
изоляцией колосьев. Наличие в генотипах генов
гибридного некроза и силу их аллелей определяли
в F1 на разных стадиях онтогенеза растений, ис-
пользуя критерии, представленные в табл. 1, 2.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные данные приведены в табл. 3. Как
видно из приведенных данных, 18 из изученных
сортов имеют генотип ne1ne1Ne2Ne2 (носители
гена Ne2), а 12 сортов являются неносителями ге-
нов некроза (генотип ne1ne1ne2ne2).

Анализ родословных изучавшихся сортов поз-
волил установить сорта, передавшие в результате
скрещиваний ген некроза вновь созданным сор-
там [15]. Так, в геном сорта Katerwa ген некроза
попал в результате скрещивания от сорта Neepa-
wa, дважды встречавшегося в родословной. Сорт
Napayo получил ген некроза от сорта Maniton, кото-
рый в свою очередь унаследовал этот ген от сорта
Thatcher. Сорт Leader получил ген некроза от сорта

Chris (генотип ne1ne1Ne2Ne2). В генотип сорта
Roblin ген Ne2 попал или от одной из линий – RL-
4359 или RL-4353, в родословную которых входит
сорт Neepawa (генотип ne1ne1Ne2Ne2). Возможно
сорт Roblin унаследовал по одной хромосоме 2BS
с геном Ne2 от каждой из этих линий. Сорт Co-
lumbus, входящий в родословную сортов AC
Minto, AC Kenzie, Pasqua, передал в их генотипы
ген Ne2, который в свою очередь был им получен
от сорта Neepawa. От сорта Neepawa ген Ne2 вошел
и в родословную сорта Kenyon. Ген Ne2 в генотип
сорта Cutler мог попасть из генотипов двух сортов.
Это сорта Ciano-67 (генотип ne1ne1Ne2wNe2w) и So-
nora-64 (генотип ne1ne1Ne2sNe2s), входящие в его
родословную [16, 17]. Эти же два сорта входят в
родословную сорта Oslo, но как и в предыдущем
случае, трудно определить донора гена Ne2. Ско-
рее всего – это сорт Sonora-64, так как сорт Ciano-
67 несет слабый аллель w гена Ne2, а сорт Oslo –
сильный аллель s.

В генотип сорта Biggar ген Ne2 попал от сорта
Tobari-66. Сорт AC Taber унаследовал ген Ne2 от
линии HY-320 (генотип ne1ne1Ne2mNe2m). Линия
RL-4386 (генотип ne1ne1Ne2mNe2m), получившая
ген Ne2 от сорта Neepawa, передала этот ген сорту
CDC Merlin. При создании сорта AC Majestic в
скрещиваниях дважды использовались сорта Co-
lumbus и Neepawa, несущие ген Ne2. Поэтому
трудно определить, какой из этих сортов является
в данном случае донором этого гена.

У гибридов первого поколения от скрещива-
ния тестеров с сортами Katepwa, Chester, Wildecat,
Roblin, AC Minto, CDC Teal, Pasqua, Kenyon, Cut-
ler, Oslo, MC Kenzie, AC Taber, AC Majestic и AC
Domain симптомы гибридного некроза в F1 про-
явились в начале появления третьего листа, а за-
тем растения погибали, что свидетельствует о
присутствии в их геноме сильного аллеля гена

Таблица 1. Степень проявления гибридного некроза ([8] с сокращением)

Степень 
проявления

Фаза проявления 
первого симптома Степень угнетения Масса 1000 зерен

0 Нет симптомов Нормальное созревание Норма
1 Максимальная высота

растения
Нормальное созревание Норма

2 Колошение Преобладают нормальные растения В большинстве случаев норма
3 Выход в трубку Несколько ослабленный рост Менее 30 г
4 Кущение Преждевременное прекращение роста 15–30 г
5 Начало кущения Уменьшенное число колосьев, 

колосков
Менее 15 г

6 2–3 листа Мало колосьев, все без зерен –
7 2 листа Несколько побегов, не образующих 

колосья
–

8 1–2 листа 3–6 листьев, побег –

Таблица 2. Степень гибридного некроза в баллах в за-
висимости от сочетания аллелей генов Ne1 и Ne2 [9]

Ne1
Ne2

w wm m ms s

w 0 0 0–1 1–2 2–3
m 1–2 3–4 4–5 5–6 6
s 3–4 5–6 6–7 7–8 8
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Ne2 – s. Аллель средней силы ms харктерен для ге-
нов гибридного некроза сортов Napayo, Ltader,
Biggar, CDC Merlin. Растения этих сортов или об-
разовывали побеги, не доходящие до образования
колоса, или же гибнущие в фазу 4–5 листьев.

Полученные данные показали, что за длитель-
ный период селекции (около, и даже более, 100 лет)
селекционерам Канады не удалось полностью
освободить селекционные популяции пшеницы
от генов гибридного некроза. Объясняется этот
феномен сцеплением некротических генов (осо-

бенно гена Ne2) с генами, детерминирующими
устойчивость к бурой листовой ржавчине пшени-
цы [18]. Так, в хромосоме 2B, несущей ген Ne2,
содержится четыре гена – Lr13, Lr16, Lr23 и Lr35.
Этим генам свойственно аддитивное взаимодей-
ствие, обусловливающее высокую устойчивость к
бурой листовой ржавчине [19]. Среди этих генов
особое значение в условиях Канады имеет ген
устойчивости взрослых растений Lr13, не теряю-
щий свою эффективность более пятидесяти лет
[20]. Как считают A.P. Roelts [21] и J.A. Koloner

Таблица 3. Генотипы по генам гибридного некроза канадских сортов яровой мягкой пшеницы

* – в таблице представлен гаплоидный генотип.

№ п.п. Каталог 
ВИР Сорт Родословная Генотип*

1 к-49261 Glenlea UM-530/(Vex)CB-100 ne1ne2
2 к-59026 Katepwa Neepawa*6/RL-2438/3/Neepawa*6//CI-81542/2*-Frocor ne1Ne2s

3 к-60583 Napayo Manitou*2/RL-4124 ne1Ne2ms

4 к-61224 Chester Renown/s-615//Rescue/3/kendee/4/Mida/Cadet ne1Ne2s

5 к-61227 Leader Fortuna/Chris ne1Ne2ms

6 к-62153 Altar Tobart-66(SIB)//Desconocido/ Frocor ne1ne2
7 к-62599 Bluesky Potam-70/Gleulea ne1ne2
8 к-62600 Wildcat NB-113/Glenlea ne1Ne2s

9 к-62853 Laura BW-15/BW-517 ne1ne2
10 к-62855 Roblin RL-4302/RL-4356//RL-4359/RL-4353 ne1Ne2s

11 к-62878 Ac Minto Columbus/BW-63//Katepwa/BW-552 ne1Ne2s

12 к-62898 CDC Teal BW-514/Benito//BW38(CAN) ne1Ne2s

13 к-63179 Pasqua BW-63*2/Columbus ne1Ne2s

14 к-63482 Kenyon Neepawa*5/Bick-Manantial ne1Ne2s

15 к-64150 BW90 9505-LP-03-A/Jorney//Lillian ne1ne2
16 к-64447 Cutler Ciano-67/4/Sonora-64/Yaqui-50-E-5//Gaboto/3/Inia-66 ne1Ne2s

17 к-64448 Oslo Sonora-64/Yaqui-50-E//Guajolote/3/Inia-66/4/Ciano-
67//Elgin/Sonora-64

ne1Ne2s

18 к-64561 Biggar Tobari-66/Romany-66 ne1Ne2ms

19 к-64562 AC Nanda FB-42/B-109 ne1ne2
20 к-64563 MC Kenzie Columbus/Amidon ne1Ne2s

21 к-64565 AC Cadillac BW-90*3/BW553 ne1ne2
22 к-64596 AC Barrie Neepawa/Cjlumbus(Cid-188385)//BW-90 ne1ne2
23 к-64699 AC Taber HY-320*3/BW-553 ne1Ne2s

24 к-64976 CDC Merlin RL-4386//BW-525/BW-37 ne1Ne2ms

25 к-64978 AC Phil PT-303/Dirkwin//Keniya-321/Fieldwin ne1ne2
26 к-64979 AC Majestic Columbus*2//Saric-70/Neepawa/3/Columbus*5//Saric-70/Neepawa ne1Ne2s

27 к-64980 AC Corinne Glenlea*6/RL-4137 ne1ne2
28 к-65005 AC Cabriel Frontana/2*Belvedere ne1ne2
29 к-62877 AC Reed PT-303/Dirkwin//Kenya-321/Feldwin ne1ne2
30 62919 AC Domain BW-83/ND-585 ne1Ne2s
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[22], вообще гены Lr13 и Lr34 (хромосома 7D)
наиболее эффективно детерминируют устойчи-
вость сортов пшеницы к бурой листовой ржавчине
в большинстве регионов мира. По имеющимся у
нас данным [15] сорта с генотипом ne1ne1Ne2Ne2
(табл. 3) несут в своем геноме ген Lr13 в сочета-
нии, в зависимости от генома, и с другими генами
устойчивости к бурой листовой ржавчине. В ге-
номах сортов с генотипом ne1ne1ne2ne2 ген Lr13
установлен только у пяти сортов: Glenela, CDC
Teal, AC Barrie, AC Reed, AC Cabriel, получивши-
ми этот ген в результате кроссинговера.

Интересно, что (по литературным данным [6])
некрозные генотипы канадских сортов яровой
мягкой пшеницы, созданных в период с 1907 по
1974 гг., выглядели следующим образом. Группа
созданных сортов, но не допущенных к коммер-
ческому использованию, состояла из 11 образцов
и включала 3 сорта с генотипом ne1ne1Ne2Ne2 –
два сорта с генотипом Ne1Ne1ne2ne2 и шесть сортов
с генотипом ne1ne1ne2ne2. Группа сортов, допу-
щенных к коммерческому использованию, состоя-
ла из 14 сортов, из которых генотип ne1ne1Ne2Ne2
имели 4 сорта, генотип Ne1Ne1ne2ne2 – 2 сорта и
генотип ne1ne1ne2ne2 – 8 сортов. Одновременно
было отобрано и зафиксировано 27 селекцион-
ных линий, из которых генотип Ne1Ne1ne2ne2
имели 10 линий (37%), ne1ne1Ne2Ne2 – 8 линий
(30%) и генотип ne1ne1ne2ne2 – 9 линий (33%). В
дальнейшем линии с генотипами ne1ne1Ne2Ne2 и
ne1ne1ne2ne2 широко использовались в селекци-
онных программах. Сравнение этих данных с по-
лученными нами (табл. 3) свидетельствует, что
селекционные программы Канады привели к
изъятию из геномов сортов яровой мягкой пше-
ницы гена Ne1 и существенному увеличению ге-
нотипов, несущих ген Ne2, а вместе с ним – к уве-
личению эффективных в условиях ряда регионов
Канады генов устойчивости к бурой листовой
ржавчине Lr13, Lr16, Lr23 и Lr35.

При этом селекционеры Канады, как и селек-
ционеры Австралии, Китая и России [13, 23], ча-
сто не зная, несет ли генотип сорта ген Ne2, при
выборе исходного материала для скрещивания
ориентируются прежде всего на устойчивость
сортов к листовой бурой ржавчине, наиболее эф-
фективно определяемой геном Lr13 в сочетании с
генами Lr16 и Lr23. Одновременно может иметь
значение и факт селективного преимущества гено-
типа ne1ne1Ne2Ne2 над генотипом Ne1Ne1ne2ne2 –
наличием генов, определяющих склонность рас-
тений к влажным условиям произрастания [24], а
также обладающими другими хозяйственно цен-
ными признаками [25, 26]. Все это в целом пока-
зывает, что ген Ne2 оказывает определенное вли-
яние на изменение подходов при составлении
программ селекции пшеницы в определенных ре-
гионах мира.

Однако все вышеизложенное не снимает вопрос
о возможном возникновении проблем, вызванных
необходимостью использования в селекционных
программах форм с генотипом Ne1Ne1ne2ne2.
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Distribution and Allele Strength of Hybrid Necrosis Genes in the Genotypes 
of Canadian Cultivars of Spring Bread Wheat (Triticum aestivum L.)
V. A. Pukhalskiya, *, V. S. Rubetsb, E. N. Bilinskayaa, and A. M. Kudryavtseva

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
bTimiryazev Russian State Agrarian University, Moscow, 127434 Russia

*e-mail: pukhalsk@vigg.ru

The occurrence of two types of cultivars of spring bread wheat of Canada that differ in their necrotic geno-
types was shown. The cultivars of one type had the ne1ne1Ne2Ne2 genotype, and the cultivars of the second
type had the ne1ne1ne2ne2 genotype. The Ne1Ne1ne2ne2 genotype was not found. The Ne2 genes were rep-
resented by medium strength, ms, and strong alleles, s. By pedigree analysis, the donors of the Ne2 gene were
identified.

Keywords: hybrid necrosis genes, complementary gene interaction, allele strength, spring bread wheat, Triti-
cum aestivum L.
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