
Получение и характеристика линии мягкой пшеницы 
(Тулайковская 10 × Саратовская 29) с интрогрессией 
хромосомы пырея Thinopyrum intermedium 6Agi2
Ю.Н. Иванова1  , К.К. Розенфрид2, А.И. Стасюк3, Е.С. Сколотнева1, О.Г. Силкова1

1 Федеральный исследовательский центр Институт цитологии и генетики Сибирского отделения Российской академии наук, Новосибирск, Россия
2 Новосибирский государственный аграрный университет, Новосибирск, Россия
3 Курчатовский геномный центр ИЦиГ СО РАН, Новосибирск, Россия

  kabanenko@bionet.nsc.ru

Аннотация. Пырей промежуточный Thinopyrum intermedium является источником агрономически ценных 
признаков для мягкой пшеницы, для передачи которых используют частичные пшенично-пырейные амфи-
диплоиды и линии с замещением хромосомами пырея. С использованием линии Агис 1 создан сорт яро-
вой мягкой пшеницы Тулайковская 5, который входит в родословную сорта Тулайковская 10. В геноме сорта 
хромосома пшеницы  6D замещена хромосомой пырея 6Agi2, несущей комплексную устойчивость к гриб-
ным заболеваниям в различных эколого-географических зонах. В данной работе изучен характер передачи 
хромосомы пырея 6Agi2 в гибридных популяциях сортов Саратовская 29 × Тулайковская 10 (С29 × Т10) и Ту-
лайковская 10 × Саратовская 29 (Т10 × С29). Хромосома пырея 6Agi2 идентифицирована с помощью хромо-
сомоспецифичных праймеров и методом геномной in situ гибридизации. Согласно молекулярному анализу, 
хромосома 6Agi2 передавалась почти половине изученных растений в F2 и F3 поколениях. В F5 поколении 
Т10 × С29 с помощью GISH выделена и охарактеризована новая селекционная линия 49-14 (2n = 42) с парой 
хромосом 6Agi2. По результатам эксперимента в полевых условиях 2020 г. линия имела высокие показатели 
продуктивности. Масса зерен с растения (10.04 ± 0.93 г) и число зерен с растения (259.36 ± 22.49) достоверно 
не отличались от родительских сортов. Число зерен на колосок в главном колосе у линии 49-14 было досто-
верно выше, чем у сортов С29 (при р ≤ 0.001) и Т10 (при р ≤ 0.05). Растения характеризовались способностью 
завязывать 3.77 ± 0.1 зерна на колосок, размах изменчивости признака варьировал от 2.93 до 4.62 у индиви-
дуальных растений. Содержание белка в зерне составило 17.91 %, клейковины – 40.55 %. Согласно скринингу 
на устойчивость к грибным болезням, проведенному в полевых условиях 2018 и 2020 гг., хромосома 6Agi2 
сохраняет у растений иммунность к западносибирской популяции бурой ржавчины и к доминантным расам 
стеблевой ржавчины, а также обеспечивает средний устойчивый и средний восприимчивый типы реакции к 
возбудителям желтой ржавчины. Обсуждается возможность использования линий/сортов мягкой пшеницы, 
несущих хромосомы пырея 6Agi2, в селекции на увеличение содержания белка в зерне, на устойчивость к 
листостебельным заболеваниям и на создание многоцветковых форм.
Ключевые слова: чужеродная интрогрессия; замещение хромосом; GISH; молекулярный анализ; стеблевая 
ржавчина; бурая ржавчина; желтая ржавчина; Thinopyrum intermedium; мягкая пшеница.
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Abstract. Wheatgrass Thinopyrum intermedium is a source of agronomically valuable traits for common wheat. Par-
tial wheat–wheatgrass amphidiploids and lines with wheatgrass chromosome substitutions are extensively used 
as intermediates in breeding programs. Line Agis 1 (6Agi2/6D) is present in the cultivar Tulaykovskaya 10 pedigree. 
Wheatgrass chromosome 6Agi2 carries multiple resistance to fungal diseases in various ecogeographical zones. 
In  this work, we studied the transfer of chromosome 6Agi2 in hybrid populations Saratovskaya 29 × Tulaykov
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Raise and characterization of a bread wheat 
introgressive line with wheatgrass chromosome 6Agi2

skaya 10 (S29 × T10) and Tulaykovskaya 10 × Saratovskaya 29 (T10 × S29). Chromosome 6Agi2 was identif ied by PCR 
with chromosome-specif ic primers and by genomic in situ hybridization (GISH). According to molecular data, 6Agi2 
was transmitted to nearly half of the plants tested in the F2 and F3 generations. A new breeding line 49-14 (2n = 42) 
with chromosome pair 6Agi2 was isolated and characterized in T10 × S29 F5 by GISH. According to the results of 
our f ield experiment in 2020, the line had high productivity traits. The grain weights per plant (10.04 ± 0.93 g) and 
the number of grains per plant (259.36 ± 22.49) did not differ signif icantly from the parent varieties. The number of 
grains per spikelet in the main spike was signif icantly higher than in S29 ( p ≤ 0.001) or T10 ( p ≤ 0.05). Plants were 
characterized by the ability to set 3.77 ± 0.1 grains per spikelet, and this trait varied among individuals from 2.93 to 
4.62. The grain protein content was 17.91 %, and the gluten content, 40.55 %. According to the screening for fungal 
disease resistance carried out in the f ield in 2018 and 2020, chromosome 6Agi2 makes plants retain immunity to 
the West Siberian population of brown rust and to dominant races of stem rust. It also provides medium resistant 
and medium susceptible types of response to yellow rust. The possibility of using lines/varieties of bread wheat 
with wheatgrass chromosomes 6Agi2 in breeding in order to increase protein content in the grain, to confer resis-
tance to leaf diseases on plants and to create multif lowered forms is discussed.
Key words: alien introgression; chromosome substitution; GISH; molecular analysis; stem rust; brown rust; yellow 
rust; Thinopyrum intermedium; bread wheat.

For citation: Ivanova Yu.N., Rosenfread K.K., Stasyuk A.I., Skolotneva E.S., Silkova O.G. Raise and characterization of 
a bread wheat hybrid line (Tulaykovskaya 10 × Saratovskaya 29) with chromosome 6Agi2 introgressed from Thinopy-
rum intermedium. Vavilovskii Zhurnal Genetiki i Selektsii = Vavilov Journal of Genetics and Breeding. 2021;25(7):701-712. 
DOI 10.18699/VJ21.080

Введение
Дикорастущие многолетние родственные виды мягкой 
пшеницы рода Пырей (Thinopyrum) обладают широчай-
шим полиморфизмом и являются источником комплекса 
хозяйственно ценных качеств: устойчивости к грибным 
и вирусным заболеваниям (Friebe et al., 1996; Li H., Wang, 
2009; Крупин и др., 2013, 2019; Давоян и др., 2015; Леоно-
ва, 2018), толерантности к засоленным почвам, засухе, а 
также характеризуются высоким содержанием белка в зер-
не (Цицин, 1954; Упелниек и др., 2012). К роду Thinopyrum 
относят около 20 видов с различной плоидностью: ди-, ал-
лотетра-, аллогекса-, окто- и декаплоиды (Wang R., 2011). 
Наиболее интенсивно используют генетический материал 
двух видов – пырея удлиненного Th. elongatum (Agropy-
ron elongatum) и пырея промежуточного Th. intermedium 
(Ag. glaucum). От этих видов в геном мягкой пшеницы 
переданы гены устойчивости к бурой ржавчине (Lr19, 
Lr24, Lr29, Lr38), стеблевой ржавчине (Sr24, Sr25, Sr26, 
Sr43, Sr44), мучнистой росе (Pm40, Pm43), вирусу желтой 
карликовости ячменя (Bdv2), вирусу полосатой мозаики 
пшеницы (Wsm1) (Li H., Wang, 2009).

Первые жизнеспособные пшенично-пырейные гибри-
ды были получены Н.В.  Цициным в период с 1930 по 
1933 г. при скрещивании диплоидной, тетраплоидной и 
гексаплоидной пшеницы с Ag. elongatum и Ag. glaucum 
(Цицин, 1954). В результате этих работ были созданы ок-
топлоидные формы многолетних и отрастающих пшениц 
(промежуточных пшенично-пырейных гибридов – ПППГ) 
(Цицин, 1954; Упелниек и др., 2012). Гибридизация пше-
ницы и растений видов рода Thinopyrum проводилась 
также в США, Германии, Канаде, Китае. Получены и 
охарактеризованы различные гибридные формы: частич-
ные амфиплоиды, дополненные, замещенные и транс-
лоцированные линии с высоким содержанием белка, а 
также устойчивые к вирусу желтой карликовости ячменя 
и полосатой мозаики пшеницы, мучнистой росе, желтой, 
бурой, стеблевой ржавчинам (Friebe et al., 1996; Fedak, 
Han, 2005; Li H., Wang, 2009; Chang et al., 2010; Hu L. et 
al., 2011; Fu et al., 2012; Zeng J. et al., 2013; Bao et al., 2014; 
Zheng et al., 2014; Danilova et al., 2017; Li D. et al., 2018).

В мировой практике для передачи ценных признаков 
мягкой пшенице широко используются частичные пше-
нично-пырейные амфидиплоиды (Jiang et al., 1993; Fedak, 
Han, 2005). В России в НИИСХ Юго-Востока и Самарском 
НИИСХ с использованием ПППГ созданы две устойчивые 
к грибным заболеваниям группы коммерческих сортов 
мягкой пшеницы, в геноме которых хромосома пшени-
цы 6D замещена хромосомой пырея Th. intermedium 6Agi. 
Хромосомы 6Agi1 и 6Agi2 не идентичны, так как имеют 
различный характер локализации С-бэндов при окрашива-
нии Гимзой (Сибикеев и др., 2017). Источником хромосо-
мы 6Agi1 в первом случае послужили замещенная линия 
С29-Агро139-М2-2, полученная от скрещивания сорта 
яровой мягкой пшеницы Саратовская 29 с ПППГ 139, и 
Многолетка 2 с дальнейшей рекомбинацией дополненных 
пырейных хромосом между собой (Сибикеев и др., 2017). 
Для сортов cамарской селекции (Тулайковская 5, Тулай-
ковская  10, Тулайковская  100) источником хромосомы 
пырея 6Agi2 была замещенная линия Агис 1, полученная 
от скрещивания сорта Саратовская 29 с ПППГ 644 (Си-
ниговец, 1976, 1988).

С 1984 г., когда сорт Тулайковская 5 был включен в Го-
сударственный реестр селекционных достижений, сорта 
cамарской селекции с интрогрессией хромосомы пырея 
сохраняют комплексную устойчивость к бурой ржавчине и 
мучнистой росе в различных эколого-географических ре-
гионах России (Salina et al., 2015; Leonova et al., 2017). По-
казано, что Lr-гены у хромосомы 6Agi2 не аллельны генам 
Lr9, Lr19, Lr24, Lr29, Lr47, а по типу реакции на заражение 
изолятами Puccinia triticina Eriks. подтверждена неаллель-
ность генам Lr19 и Lr38 (Сибикеев и др., 2017). Тест на 
устойчивость к бурой ржавчине у гибридов F2 и F3 вос-
приимчивых сортов с сортом Тулайковская 10 установил, 
что хромосома 6Agi2 несет локус устойчивости к западно-
сибирской расе бурой ржавчины (Salina et al., 2015). Од-
нако на сегодняшний день не известно количество копий 
генов устойчивости на хромосоме 6Agi2, как и не опре-
делена локализация генных локусов на этой хромосоме.

Для выявления генетического материала видов пырея в 
геноме мягкой пшеницы разрабатываются молекулярные 
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и цитогенетические маркеры (Han F. et al., 2004; Li G. et 
al., 2016; Cseh et al., 2019; Kroupin et al., 2019). Суще-
ствует ряд молекулярных маркеров, специфичных для 
генома Th. intermedium, таких как микросателлиты (SSR) 
(Ayala-Navarrete et al., 2010), маркеры на основе экспрес-
сирующихся последовательностей  (EST) (Wang  M.J. et 
al., 2010; Danilova et al., 2017), маркеры амплифициро-
ванных фрагментов специфичного локуса (SLAF) (Li G. 
et al., 2016). Известно несколько специфичных для вида 
Pseudoroegneria spicata (St-геном) RFLP (Zhang  Z.Y. et 
al., 2001), SCAR (Liu et al., 2007) и ISSR (Zeng Z.-X. et 
al., 2008) маркеров, разработанных для идентификации 
отдельных хромосом St-генома. Для определения соот-
ветствия пырейных хромосом гомеологичной группе 
мягкой пшеницы используют уникальные генные ПЦР 
(PLUG) маркеры (Ishikawa et al., 2009; Hu L. et al., 2014), 
а также SNP маркеры (Cseh et al., 2019; Ma et al., 2019). 
Е.А. Салиной с коллегами (2016) разработаны маркеры, 
специфичные к длинному и короткому плечам хромосомы 
пырея Th. intermedium 6Agi2.

Сорта cамарской селекции используют в отечествен-
ных селекционных программах (Мартынов и др., 2016; 
Леонова, 2018). В связи с этим целью нашей работы 
было получить селекционный материал с интрогрессией 
хромосомы пырея и изучить его по хозяйственно ценным 
признакам, а также проанализировать особенности пере-
дачи хромосомы пырея Th. intermedium 6Agi2 сорта Ту-
лайковская 10 на примере гибридной популяции с сортом 
пшеницы Саратовская 29, который является стандартом 
качества зерна. Для идентификации хромосомы 6Agi2 
применялись ДНК  маркеры, специфичные к длинному 
и короткому плечам этой хромосомы, а также геномная 
in situ гибридизация.

Материалы и методы
Растительный материал. Использованы сорта яровой 
мягкой пшеницы Саратовская  29  (С29) и Тулайков-
ская 10 (Т10), а также гибриды С29 × Т10 F2, F3 поколений 
и Т10 × С29 F2–F6 поколений, полученные от самоопы-
ления гибридов F1. Cорта С29 и Т10 относятся к группе 
среднеспелых. Cорт С29 сильно восприимчив к листовым 
заболеваниям. Сорт Т10 характеризуется иммунностью к 
листовой бурой ржавчине, в средней степени поражается 
мучнистой росой (https://samniish.ru/pshenica-myagkaya-
yarovaya-sort-tulajkovskaya-10.html).

Гибриды F2, F3 С29 × Т10 и F2, F3 и F5 поколений 
Т10 × С29 выращивали в условиях гидропонной теплицы 
ЦКП «Лаборатория искусственного выращивания расте-
ний» ФИЦ ИЦиГ СО РАН осенью 2017 и весной 2019 и 
2020 гг. соответственно. Температурный режим: 22 °С – 
день, 16 °С – ночь, продолжительность периодов день/
ночь – 16 ч/8 ч. Гибриды Т10 × С29 F4 и F6 выращивали в 
полевых условиях Мошковского района Новосибирской 
области летом 2018 и 2020 гг. соответственно, координаты 
местоположения 55.14° с. ш., 83.63° в. д.

Флуоресцентная in situ гибридизация (FISH). Мито-
тические и мейотические препараты для FISH готовили 
по описанной ранее методике (Иванова и др., 2019). 
Анализировали мейоциты на стадии метафазы  I  (МI). 

В работе использовали: пробу Aegilops tauschii pAet6-09, 
специфичную для центромерных повторов хромосом 
риса, пшеницы, ржи и ячменя (Zhang P. et al., 2004), и 
геномную ДНК пырея, выделенную из образца растений 
вида Th.  intermedium. Образец ДНК повтора pAet6-09 
любезно предоставлен Dr. A. Lukaszewcki (Университет 
Риверсайд, Калифорния, США). Все препараты анали-
зировали при помощи микроскопа Axio Imager M1 (Karl 
Zeiss, Германия). Изображения регистрировали камерой 
ProgRes  MF (Meta Systems, Jenoptic) в ЦКП микроско-
пического анализа биологических объектов СО РАН и 
обрабатывали в программе Adobe Photoshop CS2.

ДНК растений выделяли из молодых листьев гибридов 
и контрольных растений при помощи набора Genomic 
DNA Purification  Kit (Thermo Scientific, No.  K0512) по 
методике производителя.

ПЦР-анализ проводили с помощью праймеров MF2/
MR1r2 (длина ПЦР-фрагмента 347 п. н.) к длинному пле
чу хромосомы 6Agi2L Th. intermedium, Te6HS476 (длина 
ПЦР-фрагмента 200  п. н.) к короткому плечу хромосо-
мы  6Agi2S Th.  intermedium и MF2/MR4 (длина ПЦР-
фрагмента 328 п. н.) к длинному плечу хромосомы 6DL, 
разработанных в лаборатории молекулярной генетики и 
цитогенетики растений ФИЦ ИЦиГ СО РАН (Салина и др., 
2016). ПЦР проводили на амплификаторе Bio-Rad T-100 
Thermal Cycler, разделение продуктов ПЦР  – в 1.5  % 
агарозном геле в присутствии бромистого этидия, визуа
лизацию – с помощью системы гель-документирования 
Gel Doc XR+ (Bio-Rad, США).

Оценка хозяйственно ценных признаков. Потом-
ство F4 Т10 × С29, отобранное с помощью молекулярных 
маркеров, оценивали в полевых условиях 2018 г. по при-
знакам «устойчивость к бурой ржавчине Puccinia tritici
na Eriks.» и «устойчивость к стеблевой ржавчине P. grami
nis Pers.». Потомство F6, отобранное с помощью молеку
лярно-цитогенетического анализа, оценивали в полевых  
условиях 2020 г. по признакам: «устойчивость к бурой 
ржавчине P. triticina Eriks.», «устойчивость к стеблевой 
ржавчине P. graminis Pers.», «устойчивость к желтой ржав
чине P. glumarum Eriks. et Henn.», «период всходы–цве-
тение», «высота растения», «продуктивная кустистость», 
«длина главного колоса», «число колосков главного коло-
са», «число зерен главного колоса», «масса зерен главного 
колоса», «число зерен на колосок главного колоса», «чис-
ло зерен с растения», «масса зерен с растения», «масса 
1000 зерен», «содержание белка и клейковины в зерне». 
Посев был проведен 9 мая 2020 г. Делянки шириной 70 см, 
по 15 зерен в ряду, расстояние между рядами 25 см.

Степень поражения растений грибными заболеваниями 
оценивали по шкале CIMMYT (Койшыбаев и др., 2014). 
Содержание белка и клейковины в зерне определяли на ин-
фракрасном экспресс-анализаторе зерна OmegAnalyzer G 
(Bruins, Германия). Периодом «всходы–цветение» считали 
время от массовых всходов до появления первых желтых 
пыльников в средних колосках колоса. Дату цветения 
отмечали у индивидуальных колосьев. При определении 
достоверности различий между средними значениями 
двух выборочных совокупностей использовали t-критерий 
Стьюдента.
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Raise and characterization of a bread wheat 
introgressive line with wheatgrass chromosome 6Agi2

Результаты

Идентификация хромосомы пырея 6Agi2  
в F2–3 поколениях гибридов С29 × Т10 и Т10 × С29  
с помощью хромосомоспецифичных праймеров
В F1 поколении гибридов С29 × Т10 и Т10 × С29 хромо-
сомы пырея 6Agi2 и пшеницы 6D находились в унива-
лентном состоянии. Поэтому, согласно ПЦР-анализу с 
использованием специфичных праймеров к хромосоме 
пырея, в F2 поколении были обнаружены образцы ДНК 
с отсутствием или амплификацией ДНК. Среди 116 и 
45 образцов ДНК из растений поколения F2 С29 × Т10 и 
Т10 × С29 соответственно были выделены образцы с от-
сутствием фрагментов амплификации с использованием 
двух пар праймеров к короткому и длинному плечам 
хромосомы 6Agi2 и амплификацией маркера к хромосо-
ме 6D, что указывало на отсутствие замещения 6Agi2/6D 

в изученных образцах (пшеничный тип – w-тип) (рис. 1, 
табл. 1).

У образцов с амплификацией маркеров только к корот-
кому или только к длинному плечу было также показано 
присутствие хромосомы  6D, что свидетельствовало о 
присутствии телоцентриков (t-тип, см. рис. 1, табл.  1). 
Всего в изученных образцах второго и третьего поколения 
было выявлено 12 телоцентриков по длинному плечу и 
29 телоцентриков по короткому плечу. Соотношение те-
лоцентриков по короткому и длинному плечу существен-
но отличалось от направления скрещивания. В случае 
комбинации Т10 × С29 телоцентрики по длинному плечу 
встречались очень редко.

Наличие фрагментов амплификации с двумя маркерами 
к короткому и длинному плечу указывало на присутствие 
целой хромосомы 6Agi2, причем в зависимости от при-
сутствия хромосомы 6D можно говорить или о полном 

Рис. 1. Электрофореграмма амплификации маркеров к длинному плечу хромосомы 6DL (а), к короткому (б ) и длинному (в) 
плечам хромосомы пырея 6Agi у растений F2 поколения скрещивания С29 × Т10.
Звездочкой выделены растения с замещением 6Agi2/6D. Пояснения см. в тексте и в табл. 1.

Таблица 1. Наличие хромосом или отдельных плечей хромосомы в F2–3 поколениях  
гибридов С29 × Т10 и Т10 × С29 по данным ПЦР

Поколение  
гибридов

Изучено  
образцов ДНК

Только 6AgiL 
(t-тип)

Только 6AgiS  
(t-тип)

Присутствует 6Agi  
(Ag-тип или Н-тип)

Отсутствует 6Agi 
(w-тип)

число/%

F2 С29 × Т10 116 9/7.56 7/5.88 50/41.8 48/40.34

F3 С29 × Т10 20 2/10 4/20 3/15 11/55

F2 Т10 × С29 45 0 14/31.1 12/26.7 19/42.2

F3 Т10 × С29 35 1/2.86 4/11.43 14/40 16/45.71

Hа

б

в

w w t tw w w w w w w wwH H H H H H H H H H H HHHAg Ag Ag Ag Ag
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замещении 6Agi2/6D (Ag-тип), или о гетерозиготном со-
стоянии хромосомы у данных образцов (Н-тип).

Для дальнейшего анализа были отобраны растения с 
амплификацией маркеров к короткому и длинному плечам 
хромосомы пырея.

Анализ кариотипов  
у растений Т10 × С29 поколения F5 

Чтобы уточнить присутствие в кариотипах одной или двух 
хромосом пырея, а также подтвердить стабильность насле-
дования замещения, проведено окрашивание митотиче-
ских хромосом с помощью геномной in situ гибридизации 
на различных этапах самоопыления. Анализ кариотипов 
растений, несущих замещения согласно ПЦР-анализу,  
выявил 42 хромосомы, среди которых обнаружены две 
целые хромосомы пырея (рис. 2), на длинном плече ко
торых расположен крупный субтеломерный гетерохрома-
тиновый блок, что соответствует распределению С-блоков 
на хромосоме 6Agi2 в кариотипе сорта Тулайковская 10 
(Сибикеев и др., 2017). Локализация центромероспеци-
фичного повтора pAet6‑09 на хромосомах пырея характе-
ризовалась слабой интенсивностью сигналов, что демон-
стрирует плохую гибридизацию повтора с центромерной 
ДНК хромосом пырея.

Метод in situ гибридизации подтвердил стабильность 
наследования замещения 6Agi2/6D в поколениях.

Изучение хозяйственно ценных признаков  
у растений Т10 × С29 поколений F5 и F6
Сорт Т10 входит в родословные современных сортов мяг
кой пшеницы. Он используется в создании новых форм 
благодаря наличию локуса устойчивости к листовой бу
рой ржавчине, который расположен на хромосоме пырея 
6Agi2. Несмотря на замещение хромосомы 6D чужерод-
ной хромосомой 6Agi2, Т10 характеризуется высокими 
показателями урожайности, засухоустойчивостью и хо
рошими хлебопекарными качествами (https://samniish.ru/
pshenica-myagkaya-yarovaya-sort-tulajkovskaya-10.html).

Из потомства F4 растений Т10 × С29, у которых иден
тифицированы хромосомы пырея, были созданы три ли
нии: 33-2, 34-1 и 35-45. Анализ продуктивности растений 
сортов Т10, С29 и линий F5 Т10 × С29, выращенных в 
условиях гидропонной теплицы, показал, что все линии 
превосходят сорт Т10 с высокой достоверностью по всем 
показателям (табл. 2). В сравнении с сортом С29 все линии 
не отличались по продуктивной кустистости, линии 34-1 
и 35-45 не отличались по таким показателям, как число 

зерен с растения и масса зерен с растения, а у линии 33-2 
эти показатели были достоверно ниже. Ни одна из линий 
не превзошла сорт С29 по массе 1000 зерен, этот показа-
тель был достоверно ниже.

Далее был проведен индивидуальный отбор наиболее 
продуктивных растений из F5  поколения линии  35-45 
с целью изучения элементов продуктивности, а также 
продолжительности межфазного периода «всходы–цвете
ние» у растений, выращенных в полевых условиях 2020 г. 
Для эксперимента из отобранной расщепляющейся ли-
нии 35- 45 была выделена повторная линия 49-14.

По результатам фенологических наблюдений, период 
«всходы–цветение» у линии 49-14 оказался самым корот-
ким (50.6 дня), у сортов С29 и Т10 длиннее на 1 день. Про-
должительность периода цветения, отмеченная у главных 
колосьев индивидуальных растений, составила 11, 10 и 
9 дней соответственно у линии 49-14 и сортов Т10, С29.

Сравнительный анализ по элементам продуктивности 
у линии 49-14 и сортов С29, Т10 не выявил различий в 
значениях таких показателей, как длина главного колоса, 
масса зерен в главном колосе, масса зерен с растения, 
число зерен с растения (табл. 3). Растения линии 49-14 
были достоверно выше сорта Т10 и не отличались по вы
соте от растений сорта С29. Значения показателей «про-

Таблица 2. Сравнительный анализ линий c сортами С29 и Т10 по элементам продуктивности (весна 2019 г.)

Показатель Т10    С29    33-2    34-1    35-45

Продуктивная кустистость, шт.    3.3 ± 0.03       4.9 ± 0.3       4.6 ± 0.2###       5.1 ± 0.2###       5.5 ± 0.3###

Число зерен с растения, шт. 60.5 ± 2.8 154.0 ± 8.9 109.7 ± 5.8*** ### 165.3 ± 6.5### 186.5 ± 8.5* ###

Масса зерен с растения, г    2.3 ± 0.1       6.8 ± 0.4       3.9 ± 0.2*** ###       6.4 ± 0.3###       7.6 ± 0.4###

Масса 1000 зерен, г 39.1 ± 0.4    43.9 ± 0.6    35.1 ± 0.9*** ###    38.5 ± 0.3*** ###    41.05 ± 0.5*** ###

Всего растений 43    28    47    57    57

    * р ≤ 0.05; *** р ≤ 0.001 – достоверные различия значений линий и сорта С29.
### р ≤ 0.001 – достоверные различия значений линий и сорта Т10.

Рис. 2. Кариотип гибрида F5 Т10 × С29. Геномная in situ гибридизация.
Красным окрашены две хромосомы пырея, зеленым  – центромерные 
районы хромосом.

https://samniish.ru/pshenica-myagkaya-yarovaya-sort-tulajkovskaya-10.html
https://samniish.ru/pshenica-myagkaya-yarovaya-sort-tulajkovskaya-10.html
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дуктивная кустистость» и «плотность главного колоса» 
имели достоверные отличия при р ≤ 0.05 в меньшую и 
большую стороны у линии 49-14 в сравнении с сортами. 
Показатель числа зерен в главном колосе был достоверно 
выше у 49-14 в сравнении с сортами С29 (при р ≤ 0.001) 
и Т10 (при р ≤ 0.05).

Число зерен на колосок в главном колосе у линии 49-14 
было достоверно выше, чем у сортов С29 (при р ≤ 0.001) и 
Т10 (при р ≤ 0.05). У линии 49-14 завязывалось в среднем 
3.77 ± 0.1 зерна в колоске, а размах изменчивости призна-
ка составил от 2.93 до 4.62 у индивидуальных растений 
(рис. 3, см. табл. 3). Масса 1000 зерен была достоверно 

ниже (при р ≤ 0.001) у селекционной линии 49-14 и сор
та Т10 в сравнении с сортом С29.

При оценке качества зерна у растений сортов С29, Т10 
и линии 49-14 было выявлено высокое содержание белка 
и клейковины (см. табл.  3), соответствующее сильной 
пшенице. Качество зерна линии  49-14 было на уровне 
сортов С29 и Т10.

Скрининг устойчивости растений Т10 × С29  
поколений F4 и F6 к возбудителям грибных заболеваний
Устойчивость растений к возбудителям бурой и стебле-
вой ржавчины оценивалась в полевых условиях двух лет 

Таблица 3. Элементы продуктивности и качества зерна потомства линии 49‑14 и сортов Т10, С29 (лето 2020 г.)

Показатель С29 Линия 49-14    Т10

Высота растения, см 108.33 ± 1.63 106.25 ± 1.44    98.54 ± 1.32###

Продуктивная кустистость, шт.      6.63 ± 0.43*      5.27 ± 0.42      5.04 ± 0.4#

Длина главного колоса, см    11.08 ± 0.31    10.75 ± 0.26    10.35 ± 0.19

Число колосков в главном колосе, шт.    17.25 ± 0.27    16.86 ± 0.25    18.02 ± 0.29##

Число зерен в главном колосе, шт.    51.75 ± 1.62***    63.36 ± 2.19    56.66 ± 1.77#

Число зерен на колосок в главном колосе, шт.      3.01 ± 0.09***      3.77 ± 0.1      3.40 ± 0.08#

Плотность главного колоса      1.57 ± 0.03      1.58 ± 0.03      1.68 ± 0.03#

Масса зерен в главном колосе, г      2.51 ± 0.09      2.66 ± 0.13      2.42 ± 0.09

Число зерен с растения, шт. 249.38 ± 19.14 259.36 ± 22.49 216.68 ± 19.18

Масса зерен с растения, г    10.62 ± 0.89    10.04 ± 0.93      8.49 ± 0.83

Масса 1000 зерен, г    42.53 ± 0.73***    38.44 ± 0.59    37.45 ± 0.91

Содержание белка, %    15.88 ± 1.02    17.91 ± 1.23    18.81 ± 0.73

Содержание клейковины, %    35.56 ± 1.63    40.55 ± 2.47    40.00 ± 0.88

* р ≤ 0.05; *** р ≤ 0.001 – достоверные различия значений сорта С29 и линии 49-14. 
# р ≤ 0.05; ## р ≤ 0.01; ### р ≤ 0.001 –достоверные различия значений сорта Т10 и линии 49-14.

а б в д

г

3.44 4.35 3.88

Рис. 3. Главные колосья растений с наибольшими значениями показателя «число зерен на колосок в главном 
колосе»: а – сорт С29 (3.44); б – линия 49-14 (4.35); в – колос линии 49-14 в стадии восковой спелости, на вы
носке (г) – колоски центральной части колоса; д – сорт Т10 (3.88).
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(2018 и 2020). В эти годы оценка полевой устойчивости 
к мучнистой росе не проводилась, поскольку погодные 
условия были неблагоприятны для развития возбудителя 
этого заболевания, что выявлено по отсутствию пораже-
ния у восприимчивого сорта Саратовская 29. 

В полевых условиях 2018 г. при оценке устойчивости к 
сибирской популяции бурой ржавчины P. triticina сорт С29 
показал тип реакции S (susceptibility – восприимчивость), 
4 балла с поражением поверхности листьев около 100 % 
(рис. 4, в), сорт Т10 и растения F4 Т10 × С29 характеризо-
вались иммунным типом с отсутствием пустул P. triticina 
(см. рис. 4, а, б ).

Интересной оказалась реакция испытуемых гибридов 
и родительских сортов на стеблевую ржавчину. При 
поражении растений сорта С29 у растений сорта Т10 и 
F4 Т10 × С29 преобладал иммунный ответ, за исключени-
ем одного случая. На одном из растений F4 отмечен тип 
специфического взаимодействия с патогеном: единичные 
урединиопустулы без хлороза (5S) (см. рис. 4, а, ai). На 
практике обнаруженный локальный, но сильно проявив-
шийся симптом интерпретируют как свидетельство редкой 
вирулентной расы гриба в местной популяции возбудителя 
(Roelfs et al., 1992). По данным Е.С. Сколотневой с колле-
гами (2020), популяция возбудителя стеблевой ржавчины 
в Новосибирской области действительно отличается высо-
кой гетерогенностью, так как формируется из инокулюма 
южного и западного происхождения (Алтайский край и 
Омская область).

В полевых условиях 2020 г. у сортов и линии 49-14 на 
стадии колошения и цветения признаки грибных заболе
ваний полностью отсутствовали. При оценке устойчиво-
сти растений на стадии молочной спелости к популяции 
бурой ржавчины P.  triticina сорт С29 показал тип реак-
ции S (рис. 5), 4 балла с поражением поверхности листьев 
около 100 %, а сорт Т10 и линия 49-14 характеризова-
лись иммунным типом с отсутствием пустул P. triticina  
(рис. 6).

В первой декаде августа (2–5 августа) на стадии мо
лочной спелости выявлено начало распространения по- 
ражения растений сортов С29, Т10 и линии 49-14 возбу
дителем желтой ржавчины P.  striiformis. Степень пора-
женности листьев сорта С29 составляла от 50 до 75 % 
поверхности (см. рис. 5), что соответствует средней вос-
приимчивости (MS).

Растения сорта Т10 и линии 49-14 характеризовались 
средней устойчивостью (MR) и средней восприимчиво-
стью (МS) к возбудителю желтой ржавчины. Поражено 
от 5 до 40 % поверхности листьев с образованием хлоро-
тичных зон (см. рис. 6).

Поражение стеблевой ржавчиной летом 2020 г. не было 
выявлено на растениях сортов С29, Т10 и линии 49-14.

Таким образом, согласно скринингу на устойчивость 
к комплексу фитопатогенов, проведенному в полевых 
условиях разных лет, хромосома 6Agi2 сохраняет иммун-
ность у растений к западносибирской популяции бурой 
ржавчины и иммунность к доминантным расам стеблевой 
ржавчины, а также обеспечивает средний устойчивый и 
средний восприимчивый типы реакции к возбудителям 
желтой ржавчины.

а

аi

б

в

Рис.  4.  Отсутствие поражения бурой ржавчиной у гибридов  F4 
Т10 × С29 (а,  б ) и поражение бурой ржавчиной сорта Саратов-
ская  29  (в). На выноске  – поражение соломины стеблевой ржавчи-
ной (ai).
Съемка 18 августа 2018 г.

Рис. 6. Устойчивость растений линии 49-14 к бурой ржавчине и раз-
личная степень поражения листьев желтой ржавчиной.
Съемка 5 августа 2020 г.

Рис. 5. Поражение листьев растений сорта С29 желтой и бурой ржав-
чиной.
Съемка 2 августа 2020 г.
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Raise and characterization of a bread wheat 
introgressive line with wheatgrass chromosome 6Agi2

Обсуждение
В нашей работе в F5 поколении межсортовых гибридов 
Т10 × С29 выделена селекционная линия 49-14 (2n = 42) 
с интрогрессией пары хромосом пырея 6Agi2, отличаю-
щаяся высокими показателями продуктивности и иммун-
ная к западносибирской популяции возбудителей бурой 
ржавчины. Тип реакции на возбудителя желтой ржавчины 
у растений линии 49-14 характеризовался средней устой-
чивостью и средней восприимчивостью, вероятно, из-за 
наличия в популяции различных по агрессивности рас. 
Поражение стеблевой ржавчиной, отмеченное только у 
одного растения, оценивалось как иммунность к доми-
нантным расам стеблевой ржавчины.

Ранее показано, что генетический материал хромосомы 
6Agi2 в сортах мягкой пшеницы Тулайковская 5, Тулай-
ковская 10, Тулайковская золотистая, Тулайковская 100, 
Волгоуральская сохраняет устойчивость к популяциям 
бурой ржавчины, специфичным для Нижней и Средней 
Волги, Центрального и Уральского регионов, а также для 
Западно-Сибирского региона (Плахотник и др., 2014; Sa
lina et al., 2015; Leonova et al., 2017; Асхадуллин и др., 
2019). Интенсивность поражения бурой ржавчиной сорта 
Тулайковская 10 в инфекционных питомниках Централь-
но-Черноземного района достигала 22 %, на основании 
чего сорт был отнесен ко второй группе эпидемической 
устойчивости – умеренно устойчивые (ER II) (Зеленева, 
2019). Поражение стеблевой ржавчиной в Республике 
Татарстан у сорта Тулайковская 10 оценивалось в среднем 
5–10 %, а мучнистой росой – в среднем 6 баллами, тип 
реакции к бурой ржавчине сохранялся как иммунность 
(Асхадуллин и др., 2019). При оценке восприимчивости к 
популяции мучнистой росы Западно-Сибирского региона 
сорт Тулайковская 10 проявил резистентность к заболе-
ванию. Проведенный полногеномный поиск ассоциаций 
позволил картировать на длинном плече хромосомы пырея 
6Agi2 ген Pm6Agi2, который обеспечивает невосприимчи-
вость к возбудителю мучнистой росы (Леонова, 2019). По 
результатам испытания в Средневолжском регионе сорт 
Тулайковская 10 показал иммунность к бурой ржавчине, 
среднюю устойчивость (поражение 20  %) к стеблевой, 
желтой ржавчинам и мучнистой росе (Сюков и др., 2016). 
Таким образом, в различных эколого-географических ре-
гионах сорт Тулайковская 10 сохраняет иммунность к по-
левым популяциям бурой ржавчины, средневосприимчив 
к стеблевой и желтой ржавчинам, но проявляет различную 
реакцию на возбудителя мучнистой росы.

Интрогрессия хромосомы пырея 6Agi2 в виде замеще-
ния хромосомы 6D не снижает показатели урожайности, 
качества зерна и засухоустойчивость (Филатова и др., 
2010; Volkova et al., 2010), но в отдельных случаях при 
использовании сорта Тулайковская 10 в качестве донора 
генов устойчивости среди потомства с хромосомой 6Agi2 
выявляются образцы со сниженными продуктивной кусти
стостью и массой 1000 зерен (Стасюк и др., 2017). Содер
жание белка и клейковины у селекционной линии 49- 14 
было на уровне сортов С29 и Т10 и соответствовало харак-
теристикам качества зерна сильной пшеницы (ГОСТ…, 
2018, 2019). По показателям продуктивности линия 49- 14 
уступала родительским сортам по таким признакам, как  

продуктивная кустистость (С29), число колосков в глав-
ном колосе (Т10), масса 1000 зерен (С29). Несмотря на 
более низкую продуктивную кустистость, меньшее число 
колосков в главном колосе и меньшую массу 1000 зерен, 
показатели «масса зерен с растения» и «число зерен с рас-
тения» у линии 49-14 достоверно не отличались от роди-
тельских сортов. Это стало возможным благодаря досто-
верному превышению значения показателя «число зерен 
на колосок в главном колосе» у линии 49-14 в сравнении с 
сортами С29 (при р ≤ 0.001) и Т10 (при р ≤ 0.05). Растения 
этой линии характеризовались способностью завязывать 
3.77 ± 0.1 зерна на колосок, размах изменчивости призна
ка составил от 2.93 до 4.62 у индивидуальных растений, 
а в колосках средней части колоса могло развиваться до 
6  зерновок. Колоски имели веерообразную форму (см. 
рис.  3), это специфичный признак многоцветковости у 
пшеницы (Martinek et al., 2005; Арбузова и др., 2016).

Хотя колосок мягкой пшеницы является многоцвет-
ковым, в большинстве случаев в нем завязывается всего 
два-три зерна. Потенциальная способность формирования 
большего числа зерновок у пшеницы намного превышает 
реальную урожайность, поэтому многие исследования 
направлены на поиск рычагов управления этим процес-
сом. В настоящее время генетические и физиологические 
основы селекции на увеличение зерен в колосе и колос
ке, а в конечном итоге на единицу посевной площади, 
стали предметом активного изучения (Cui et al., 2012; 
Sreenivasulu, Schnurbusch, 2012; Арбузова и др., 2016; 
Guo et al., 2016–2018; Bhusal et al., 2017; Philipp et al., 
2018; Sukumaran et al., 2018; Wolde et al., 2019; Hu J. et al., 
2020). Оптимальным подходом для понимания форми-
рования признака «число зерен и фертильность колоса» 
являются анализ репродуктивных стадий развития коло-
са, колоска, цветков, зерен и изучение их генетической 
регуляции. Признак «число зерен в колоске» зависит 
от процесса закладки зачатков цветков (цветковые при-
мордии), затем от выживания цветков на следующем 
этапе развития и от эффективности их оплодотворения. 
На стадии «белого пыльника» в колоске формируется в 
норме до 12 цветковых примордиев (зачатков), однако во 
время онтогенеза до 60 % цветков могут остаться недо-
развитыми (Guo et al., 2016, 2017). В большей степени это 
относится к апикальным (верхним) цветкам колоска. По 
данным Ф.М. Куперман (1969), на V этапе органогенеза 
темпы роста двух нижних и последующих цветковых 
бугорков в колоске характеризуются неравномерностью, 
в колоске может сформироваться до пяти, реже до семи 
цветков. В нижних цветках очень быстро закладываются 
зачатки генеративных органов, тычинок и пестика, в 
третьем и особенно в четвертом, пятом и последующих 
цветках наблюдается определенное отставание в форми-
ровании органов. В верхних цветках чаще всего пестик 
остается недоразвитым. На хромосомах 4A, 5A, 6A, 7A, 
2B, 5B, 7B и 7D локализованы QTL, ответственные за 
проявление признака «число цветковых примордиев в 
колоске» (Guo et al., 2017). Параллельно в этой работе 
на основании корреляционного и кластерного анализов 
делается вывод, что количество зерен в колоске не за-
висит от максимального числа зачатков цветков в нем 
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(Guo et al., 2017). Следовательно, число зерен в колоске 
определяется фертильностью каждого цветка (Куперман, 
1969; Sreenivasulu, Schnurbusch, 2012).

Методом полногеномного анализа ассоциаций (GWAS) 
у европейских сортов мягкой пшеницы на длинном 
плече хромосомы  2А выявлен QTL, ответственный за 
увеличение числа зерен в колоске (Guo et al., 2017). По-
следующее изучение этого локуса позволило у твердой 
пшеницы картировать ген Grain Number Increase 1 (GNI1), 
кодирующий транскрипционный фактор с гомеодоменом 
HDZip1, мутация которого вносит существенный вклад 
в увеличение фертильных цветков за счет верхних цвет
ков колоска (Sakuma et al., 2019). Предполагают, что GNI1 
возник в результате дупликации генов в эволюции пшени-
цы, а мутации этого гена отбирались при доместикации, 
так как они увеличивали количество фертильных цвет
ков и, соответственно, зерен. Транскрипционный фактор 
ARGONAUTE1d (AGO1d ) также оказывает влияние на 
проявление признака «число зерен в колосе» у мягкой и 
твердой пшеницы (Feng et al., 2017). AGO1d играет важ-
ную роль в развитии пыльников и пыльцы у пшеницы на 
ранних этапах онтогенеза; нарушение функционирования 
AGO1d вызывает укорочение колоса, уменьшение разме-
ров пыльников, снижение фертильности пыльцы и, как 
итог, уменьшение числа зерен в колосе (Feng et al., 2017).

На проявление признаков у растения влияет совокуп
ная реакция взаимодействия генотипа, внешних условий 
и агротехники. В большей мере это относится к количе-
ственным признакам, включающим элементы урожайно-
сти (Пискарев и др., 2016; Стасюк и др., 2017). Во время 
V и VI этапов органогенеза ведущее значение в комплек
се факторов внешней среды приобретают фотопериод и 
спектральный состав света (Куперман, 1969). Низкая ин-
тенсивность красного и дальнего красного спектров света 
снижает число фертильных цветков во время цветения, 
число зерен на растение и массу 1000 зерен (Ugarte et al., 
2010). Комплекс экологических условий, необходимых 
для каждой стадии онтогенеза, соответствует условиям, 
в которых сформировались виды, разновидности и сор
та. По физиологическим особенностям развития сорта 
С29 и Т10 относятся к волжской степной и лесостепной 
агроэкологическим группам или ко второму морфофи-
зиологическому типу (Куперман, 1969) (https://samniish.
ru/yarovaya_myagkaya_pshenica.html). Сорта этого типа 
(устойчивые к летней засухе) развиваются главным обра
зом за счет зимних и ранневесенних осадков, в районах 
с дефицитом влаги во вторую половину лета. Сорта за- 
падносибирской селекции относятся к пятому морфо-
физиологическому типу. Экологический тип сибирских 
лесостепных пшениц сформирован особенностями кли
матических условий: холодные и сухие апрель, май, первая 
половина июня; обильные осадки во второй половине лета 
(июль); пониженная температура в августе. Задержка на 
V этапе органогенеза позволяет значительно эффективнее 
использовать позднелетние осадки для формирования 
крупного колоса и многоцветковых колосков. Особенно-
сти физиологии развития и высокая засухоустойчивость 
у сортов второго морфофизиологического типа позво-
ляют возделывать их в степных и лесостепных районах 
Западной Сибири (Куперман, 1969). Следовательно, ге

нотипы сортов С29 и Т10 экологически пластичны, а в 
климатических условиях лесостепи Западной Сибири во 
время V этапа органогенеза способны к синхронности ме
тамерного роста колосков, когда четыре-пять, а иногда и 
больше цветков в колоске развиваются нормально.

Генетический материал Agropyron cristatum (пырей хох-
латый, житняк гребенчатый) тоже положительно влияет на 
элементы структуры урожая. Дополненные линии мягкой 
пшеницы с хромосомой 6P Ag. cristatum, но в большей 
степени замещенные линии 6P/6D характеризуются по-
вышенной продуктивной кустистостью и значительным 
увеличением зерен в колосе и колоске – до 4.5 зернов-
ки на колосок (Wu et al., 2006; Han H. et al., 2014). На 
основании полученных данных был сделан вывод, что 
на хромосоме 6P локализуются гены, контролирующие 
число цветков и зерновок в колосе и колоске (Wu et al., 
2006). Возможно, хромосома 6Agi2 Th. intermedium несет 
ген/гены, контролирующие синхронность метамерного 
роста колосков у сорта Т10, а у линии 49-14 (Т10 × С29) 
наблюдается аддитивный характер проявления признака 
«число зерен в колоске», что обеспечивает им нормальное 
развитие до шести цветков в колоске.

Заключение
Таким образом, создание многоцветковых форм (Han H. et 
al., 2014; Арбузова и др., 2016) и разработка генетических 
основ признака «многоцветковость» (Guo et al., 2016; 
Sakuma et al., 2019) составляют комплексный подход для 
решения задачи повышения урожайности зерна пшеницы 
в селекционных программах.
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