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Аннотация. Актуальной задачей селекции мягкой пшеницы является вовлечение генофонда диких сородичей, об-
ладающих значительным запасом генетического разнообразия. Эффективный метод передачи ценного генетиче-
ского материала от диких сородичей в культурную пшеницу – создание и использование в качестве «мостиков» син-
тетических форм. С этой целью в Национальном центре зерна им. П.П. Лукьяненко созданы геномно-замещенные, 
геномно-добавленные и рекомбинантные «вторичные» синтетические формы. Синтетическая форма RS5 (BBAASDt), 
у которой третий геном состоит из хромосом Aegilops speltoides (S) и Aegilops tauschii (Dt), была получена от скрещи-
вания синтетических форм Авродес (BBAASS) и M.it./Ae. tauschii (BBAADtDt), у которой геном D от Ae. tauschii был до-
бавлен к геномам BBAA твердой пшеницы Mutico italicum. От беккроссов с восприимчивыми к листовой ржавчине, 
желтой ржавчине и мучнистой росе сортами мягкой пшеницы Краснодарская 99, Ростислав и Жировка были получе-
ны устойчивые к этим болезням интрогрессивные линии. Отобраны 12 линий, которые наряду с устойчивостью к бо-
лезням имеют высокие технологические характеристики зерна и муки. Цитологический анализ (С-banding) выявил 
хромосомные перестройки у шести из восьми исследуемых линий. Перестройки в основном затронули хромосомы 
генома D – 1D, 3D, 4D, 6D и 7D. Установлено, что генетический материал от синтетической формы RS5 в изученных ли-
ниях в большинстве случаев представлен в виде замещенных хромосом от Ae. tauschii. В линии 5791п17 обнаружено 
замещение хромосом 6D от Ae. tauschii и 7D от Ae. speltoides. Хромосомные замещения 4D(4Dt), 6D(6Dt) от Ae. tauschii 
и 7D(7S) от Ae. speltoides получены впервые. Молекулярный анализ 12 линий не выявил у них эффективных генов 
устойчивости к листовой ржавчине, предположительно присутствующих в синтетических формах M.it./Ae. tauschii 
и Авродес. Сделано предположение, что линии могут нести не идентифицированные ранее гены устойчивости к 
грибным болезням, в частности к листовой ржавчине, от видов Ae. tauschii и Ae. speltoides.
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Abstract. The use of the gene pool of wild relatives, which have a signif icant reserve of genetic diversity, is of immedi-
ate interest for breeding common wheat. The creation and use of synthetic forms as “bridges” is an effective method of 
transferring valuable genetic material from wild relatives to cultivated wheat. For this purpose, genome addition, genome 
substitution and recombinant “secondary” synthetic forms have been created in the P.P. Lukyanenko National Center of 
Grain. The synthetic recombination form RS5 (BBAASDt), in which the third genome consists of chromosomes of Aegilops 
speltoides (S) and Aegilops tauschii (Dt), was obtained from crossing the synthetic forms Avrodes (BBAASS) and M.it./ Ae. taus-
chii  (BBAADt Dt), in which the D genome from Ae. tauschii was added to the BBAA genomes of the durum wheat culti-
var Mutico italicum. Introgression lines resistant to leaf rust, yellow rust and powdery mildew have been obtained from 
backcrosses with the susceptible common wheat cultivars Krasnodarskaya 99, Rostislav and Zhirovka. Twelve resistant 
lines that additionally have high technological characteristics of grain and f lour have been selected. The cytological study 
(С-banding) has revealed chromosomal modif ications in 6 of 8 lines under study. The rearrangements mainly affected the 
chromosomes of the D genome, 1D, 3D, 4D, 6D and 7D. It was found that in most cases the genetic material from the syn-
thetic form RS5 in the studied lines was represented by substituted chromosomes from Ae. tauschii. In line 5791p17, the 
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substitution of chromosomes 6D from Ae. tauschii and 7D from Ae. speltoides was revealed. Substitutions 4D(4Dt), 6D(6Dt) 
from Ae. tauschii and 7D(7S) from Ae. speltoides were obtained for the f irst time. Molecular analysis of 12 lines did not reveal 
effective leaf rust resistance genes, presumably present in synthetic forms of M.it./Ae. tauschii and Avrodes. It is assumed 
that the lines may carry previously unidentif ied genes for fungal disease resistance, in particular for resistance to leaf rust, 
from Ae. tauschii and Ae. speltoides.
Key words: common wheat; synthetic forms; disease resistance; protein; gluten; cytological analysis; C-banding; substituted 
chromosomes; translocations.
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Введение
Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) относится к числу 
главных продовольственных культур. Постоянно растущая 
потребность в повышении ее продуктивности на фоне 
глобальных климатических изменений требует дальней-
шей интенсификации селекционного процесса. Одним из 
основных условий для этого является наличие достаточ-
ного генетического разнообразия и, в особенности, генов 
устойчивости к болезням. Актуальный и эффективный 
способ расширения генетического разнообразия мягкой 
пшеницы – использование в качестве источников селек- 
ционно ценных признаков ее многочисленных родствен-
ных диких и культурных видов (Rasheed et al., 2018). Сле
дует отметить, что почти все эффективные гены устой-
чивости к болезням мягкой пшеницы происходят из ге
нофонда ее диких сородичей (McIntosh et al., 2015).

Использование синтетических форм признано эффек
тивным методом передачи ценного генетического мате
риала от диких сородичей мягкой пшенице. В Националь-
ном центре зерна им. П.П. Лукьяненко был разработан 
оригинальный подход, позволивший создать геномно-за-
мещенные, геномно-добавленные и рекомбинантные «вто-
ричные» синтетические формы (Жиров, Терновская, 1984; 
Давоян Р.О. и др., 2012). С помощью геномно-замещенной 
формы Авродес (BBAASS) былы выведены рекомби
нантные синтетические формы (RS-формы), у которых 
на фоне геномов BA третий геном рекомбинантный и со- 
стоит одновременно из геномов двух разных дикорасту-
щих видов (Давоян Э.Р. и др., 2012). Эта форма, ввиду 
наличия у нее генома S от Ae. speltoides, обладает спо-
собностью стимулировать гомеологичную конъюгацию 
хромосом (Tsatsenco et al., 1993), что должно было способ-
ствовать получению новых транслокаций и рекомбинаций 
между хромосомами различных видов. 

Целью исследования было создание новых интрогрес-
сивных линий мягкой пшеницы на основе синтетической 
формы RS5 (BBAASDt), у которой третий геном состоит из 
хромосом  Aegilops speltoides (S) и  Ae. tauschii (Dt). Приве
дены результаты цитологического и молекулярного анали-
за, оценки по устойчивости к грибным болезням, компо-
нентам продуктивности, технологичеcким качествам зерна 
и муки интрогрессивных линий мягкой пшеницы, полу-
ченных с использованием данной синтетической формы.

Материалы и методы
Материалом для исследования служили интрогрессивные 
линии мягкой пшеницы (BC2F6–BC3F5), производные от 
синтетической формы RS5. В качестве сортов-реципиен-

тов использовали восприимчивые к листовой ржавчине, 
желтой ржавчине и мучнистой росе сорта мягкой пшени-
цы: Краснодарская 99 (линии 4942п17, 5038п17, 5658п19, 
5714п18, 5766п19, 5791п17, 5845п18), Ростислав (линии 
5001п17, 5656п19) и Жировка (линии 5725п18, 5733п19, 
5785п18). Сорт Жировка имеет транслокацию 5BS.5BL-
5GL, переданную от вида T. militinae через синтетическую 
форму T. miguschovae. У сорта Ростислав выявлена ржаная 
транслокаця 1RS.1BL.

Изучение характера конъюгации хромосом в метафа-
зе I мейоза проводилось в материнских клетках пыльцы 
на давленых препаратах, окрашенных уксуснокислым 
гематоксилином по общепринятой методике (Паушева, 
1974). Количество изученных клеток у линий колебалось 
от 169 до 248 штук. 

Устойчивость к листовой и желтой ржавчинам оценива-
ли на стадии взрослых растений в полевых условиях, на 
фоне искусственного заражения. Для оценки устойчивости 
к желтой ржавчине применяли шкалу Гасснера и Штрайба 
(Gasner, Straib, 1934). Резистентность к листовой ржавчине 
определяли по шкале Майнса и Джексона (Mains, Jakson, 
1926). Растения с типом реакции 0 (иммунные), 1 (высо-
коустойчивые) и 2  (умеренно устойчивые) относили к 
устойчивым. Устойчивость растений с промежуточным 
типом реакции, от 0 до 1 (единичные очень мелкие пусту-
лы с некрозом), обозначали баллом 01. Растения с типом 
реакции 3–4 считались восприимчивыми. Устойчивость к 
мучнистой росе оценивалась на естественном инфекцион-
ном фоне по шкале Гешеле (Пересыпкин, 1979). К устой- 
чивым относили растения со степенью поражения муч-
нистой росой 0–20 %. 

Выделение ДНК проводили по методу Плашке с колле-
гами (Plaschke et al., 1995). Для идентификации генов Lr 
применяли праймеры, маркирующие гены Lr28, Lr35, 
Lr39 и Lr51,  – CS421570-R, CS421570-L; BCD260F1, 
35R2; GDM35-L, GDM35-R и S30-13L, AGA7-759R со-
ответственно (Seyfarth et al., 1999; Singh et al., 2004; Che
rukuri et al., 2005; Helguera et al., 2005). Полимеразную 
цепную реакцию (ПЦР) выполняли согласно условиям, 
рекомендуемым авторами. Электрофорез фрагментов 
ПЦР проводили аналогично ранее описанной методике 
(Давоян Э.Р. и др., 2018).

Дифференциальное окрашивание хромосом (С-banding) 
выполнялось в Институте общей генетики им. Н.И. Вави-
лова согласно методике, разработанной Бадаевой с кол
легами (Badaeva et al., 1994).

Технологические качества зерна и муки изучали в от-
деле технологии и биохимии зерна Национального центра 
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зерна им. П.П. Лукьяненко по методикам Государственно-
го сортоиспытания сельскохозяйственных культур (1988). 
Статистическую обработку полученных результатов про-
водили в программе AGROS-2.10.

Результаты
Синтетическая форма RS5 проявляла высокую устойчи
вость к листовой и желтой ржавчине и умеренную устой-
чивость к мучнистой росе, при этом имела очень низкую 
фертильность. Для передачи устойчивости и восстанов-
ления фертильности форму RS5 скрещивали с восприим-
чивыми к этим болезням сортами мягкой пшеницы Крас-
нодарская 99, Ростислав и Жировка. Первое поколение 
гибридных растений было частично фертильным и тоже 
проявляло устойчивость к комплексу болезней пшеницы. 
В зависимости от уровня фертильности растений проводи-
ли беккроссирование мягкой пшеницей от одного до трех 
раз, но в большинстве случаев для ее восстановления было 
достаточно двух беккроссов. Полученные от беккроссов 
растения имели от 40 до 42 хромосом. Результаты цитоло-
гического изучения хромосомных ассоциаций в метафазе I 
мейоза приведены в табл. 1.

В целом доля растений с мультивалентами не различа
лась по комбинациям скрещивания. На рис. 1 представ
лена конъюгация хромосом в метафазе I мейоза у гибрид-
ных растений.

У растений F1, полученных от скрещивания рекомби-
нантной формы  RS5 с мягкой пшеницей, наблюдалось 
большое количество мультивалентов (75 %), что объяс-
няется непосредственным влиянием хромосом генома S, 
входящих в состав рекомбинантной стерильной формы, 
на конъюгацию хромосом различных геномов. Далее по 
мере увеличения числа беккроссов, которые проводились 
также с целью преодоления низкой фертильности гибрид-
ных растений F1, количество растений с мультивалентами 
существенно уменьшается (до 9 %). Отбор растений по 
фертильности и устойчивости к болезням, самоопыление 
способствовали стабилизации мейоза и закреплению нуж
ных признаков. В результате отбора растений по числу 
хромосом, близкому мягкой пшенице (42), из популяции 
гибридных растений на основе синтетика RS5 в настоящее 
время получено 82 линии. В данной статье представлены 
результаты изучения 12 линий, наиболее близких по фе-
нотипу к сортам-реципиентам.

Основной целью при использовании формы RS5 была 
передача устойчивости к болезням мягкой пшеницы. 
В этой связи линии оценивались по устойчивости к наи
более распространенным и вредоносным болезням – лис
товой ржавчине (Puccinia triticina Eriks.), желтой ржав-
чине (Puccinia striiformis f. sр. tritici ) и мучнистой росе 
(Blumeria graminis f.  sp.  tritici ). Характеристика интро-
грессивных линий RS5 × T.  aestivum по устойчивости к 
болезням за 2019–2021 гг. приведена в табл. 2.

Устойчивостью к листовой ржавчине обладали 11 ли-
ний. Высокую резистентность с типом реакции 01 и  1 
проявили 8 линий: 4942п17, 5656п19, 5733п19, 5766п19, 
5714п18, 5725п18, 5785п18 и 5845п18. Линия 5001п17 
была восприимчива. Остальные линии имели умеренную 
устойчивость.

Таблица 1. Результаты изучения конъюгации хромосом 
в метафазе I мейоза поколения F1 и BC1F1–BC3F1 

Поколение Изученные растения

Всего, шт. В том числе  
с мультивалентами, шт.(%)

F1 12    9 (75)*

BC1F1 31 16 (52)

BC1F2–BC2F1 45 12 (27)

BC2F2–BC3F1 80    7 (9)

* От общего числа растений, %.

а б

Рис. 1. Конъюгация хромосом в метафазе I мейоза у гибридных расте-
ний RS5 × Краснодарская 99: а – BC1 (14II + 4I + 2III + 1IV); б – BC2 (19II + 4I).
Стрелками обозначены мультиваленты.

Таблица 2. Характеристика интрогрессивных линий 
RS5 × T. aestivum по устойчивости  
к комплексу болезней пшеницы (2019–2021 гг.)

Линия, сорт, 
синтетик

Устойчивость

к листовой 
ржавчине, 
тип реакции

к желтой 
ржавчине, 
тип реакции

к мучнистой 
росе, %

4942п17 1 2 15

5001п17 3 2 20

5038п17 2 2 25

5656п19 01 01 20

5658п19 2 2 15

5733п19 1 2 20

5766п19 1 2 15

5714п18 01 2 20

5725п18 1 1 20

5785п18 1 2 25

5791п17 2 01 15

5845п18 01 1 10

Краснодарская 99 4 3 25

Ростислав 4 4 30

Жировка 3 3 30

RS5 01 01 15
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Резистентность к желтой ржавчине несли все 12 линий. 
Четыре из них, 5656п19, 5725п18, 5791п17 и 5845п18, 
имеют тип реакции на заражение 01 и 1.

Устойчивость к мучнистой росе проявили 10  линий. 
Восприимчивыми оказались линии 5038п17 и 5785п18.

Особую ценность для селекции представляют линии, 
устойчивые к комплексу болезней. Три линии, 5001п17, 
5038п17 и 5785п18, имели групповую устойчивость к 
двум болезням и девять линий – к трем болезням. Вы-
сокой резистентностью ко всем трем болезням обладала 
линия 5845п18. Разнообразие линий по устойчивости к 
болезням может свидетельствовать о различных интро-
грессиях чужеродного генетического материала в геном 
мягкой пшеницы. 

Для того чтобы выяснить природу переданного материа
ла от синтетической формы RS5, изучаемые линии были 
скрещены с одним из наиболее мейотически стабильных 
сортов мягкой пшеницы Краснодарская  99, после чего 
изучен мейоз у гибридных растений F1 (табл. 3).

Ассоциация хромосом у гибридных растений F1 20II + 2I 
и 19II + 4I может свидетельствовать о замещении одной 
или двух пар пшеничных хромосом на чужеродные. Такие 
замещения могут быть у 4 линий из 12 анализируемых – 
5038п17, 5658п19, 5791п17 и 5845п18. У гибридов сорта 
Краснодарская  99 с остальными линиями установлено 
наличие мультивалентов, что свидетельствует о том, что 
они могут нести транслокации от синтетика RS5 и сор
тов Ростислав и Жировка. Гибридные растения линий 
5714п18, 5725п18, 5733п19, 5766п19 наряду с мульти-
валентами формируют значительное количество клеток 
(около 30 %) с ассоциацией хромосом 20II + 2I и 19II + 4I. 

Таблица 3. Анализ мейоза в метафазе I в материнских клетках пыльцы у гибридов F1,  
полученных от скрещивания цитологически стабильных линий RS5 × T. aestivum с сортом Краснодарская 99

Растительный  
материал

Изучено  
клеток

21II 20II + 2I 19II + 4I Клетки  
с мультивалентами

%

4942п17 × К99* 214 77.4 16.6    4.7 1.3

5001п17 × К99 185 80.7 10.3    6.4 2.6

5038п17 × К99 190 67.4 32.6    – –

5656п19 × К99 237 80.5 15.4    3.3 1.8

5658п19 × К99 248 65.4 30.4    4.2 –

5714п18 × К99 185 48.7 38.4 10.7 2.2

5725п18 × К99 210 56.2 29.5 12.4 1.9

5733п19 × К99 317 68.6 19.2    9.8 2.4

5766п19 × К99 262 67.2 23.7    8.4 1.7

5785п18 × К99 247 77.4 12.8    7.5 2.3

5791п17 × К99 169 44.7 43.1 12.2 –

5845п18 × К99 223 58.3 36.8    4.9 –

Краснодарская 99 112 91.0    6.3    2.7 –

* Здесь и далее: К99 – сорт пшеницы Краснодарская 99.

Вероятно, в этих линиях могут присутствовать и транс-
локации, и замещенные хромосомы.

Для идентификации генетического материала от синте
тика RS5 и изменений в геноме у полученных линий при-
меняли метод дифференциального окрашивания хромо-
сом (C-banding). Из восьми проанализированных линий в 
шести выявлены интрогрессии от синтетика RS5 (табл. 4). 

Перестройки в основном затронули хромосомы гено-
ма D. В большинстве случаев линии несут замещенные 
хромосомы от Ae.  tauschii. Чаще всего в перестройках 
участвуют хромосомы 1D, 4D и 6D (рис. 2).

В линии 5658п19 были идентифицированы замещения 
2A(2At) и 3D(3Dt). Линия 5791п17 имеет замещение хро-

Таблица 4. Результаты анализа интрогрессивных линий 
RS5 × T. aestivum методом дифференциального  
окрашивания хромосом (C-banding) 

Линия Выявленные транслокации и замещения

5656п19 Т1BL.1RS

5658п19 2A(2At); 3D(3Dt)

5714п18 Т1BL.1RS; T2AL?; del.3BS; 4D(4Dt)

5725п18 Т1BL.1RS; Т5BL.5GL; 4D(4Dt); 6D(6Dt)

5733п19 Т5BS.5BL-5GL; 1D(1Dt); 6D(6Dt)

5785п18 Т1BL.1RS; Т5BL.5GL

5791п17 6D(6Dt); 7D(7S)

5845п18 1D(1Dt); 6D(6Dt)
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мосом 6D от Ae. tauschii и 7D от Ae. speltoides. Следует 
отметить, что интрогрессивные линии с хромосомными 
замещениями 4D(4Dt), 6D(6Dt) от Ae.  tauschii и 7D(7S) 
от Ae.  speltoides идентифицированы впервые. В линии 
5656п19 выявлена транслокация Т1BL.1RS от сорта-ре-
ципиента Ростислав. В трех линиях – 5725п18, 5733п19 
и 5785п18 – присутствует транслокация Т5BL.5GL, полу-
ченная от сорта-реципиента Жировка. Интрогрессивные 
линии представляют особый интерес как возможные до-
норы новых генов устойчивости к болезням, в частности 
к листовой ржавчине, переданных от видов Ae.  tauschii 
и Ae.  speltoides. В настоящее время в каталог генных 
символов пшеницы внесено пять генов устойчивости от 
Ae. tauschii: Lr21, Lr22a, Lr32, Lr39, Lr42 и шесть генов от 
Ae. speltoides: Lr28, Lr35, Lr36, Lr47, Lr51, Lr66 (McIntosh 
et al., 2015). Для идентификации генов устойчивости к 
листовой ржавчине у изучаемых нами линий использовали 
ДНК-маркеры. Ранее нами был проведен анализ синтети-
ческих форм Авродес и M.it./Ae. tauschii на присутствие 
эффективных генов устойчивости к листовой ржавчине 
Lr28, Lr35, Lr47, Lr51 от Ae. speltoides и Lr39 от Ae. tauschii 
(Давоян Э.Р. и др., 2012, 2018). Ген устойчивости Lr36 в 
анализ не был включен в связи с отсутствием эффектив-
ного молекулярного маркера к нему. Идентификацию 
гена Lr66 на данном этапе не проводили. Установлено, что 
синтетическая форма Авродес имеет из перечисленных 
генов только Lr28, Lr35 и Lr51, а синтетическая форма 
M.it/Ae. tauschii – ген Lr39. Исходя из этого интрогрес-
сивные линии анализировали только на наличие у них 
эффективных генов устойчивости к листовой ржавчине 
Lr28, Lr35, Lr39 и Lr51. Ни в одной из 12 линий искомые 
гены не обнаружены.

Для определения перспектив вовлечения выделенных 
интрогрессивных линий в селекционную практику мы 
оценивали их по технологическим качествам зерна и ком-
понентам продуктивности. Здесь представлены результа-
ты оценки шести фенотипически наиболее интересных 
линий урожая 2019 г. 

Одними из наиболее важных агрономических при-
знаков, в особенности для линий, несущих чужеродный 
генетический материал, являются технологические ха-
рактеристики зерна и муки. Чужеродные интрогрессии 

могут существенно влиять на технологические качества 
зерна и муки. Результаты анализа линий по некоторым 
технологическим показателям представлены в табл.  5. 
Содержание белка и клейковины у линий в значительной 
степени зависит от условий вегетационного периода. По 
этим характеристикам все исследуемые линии превышали 
лучший по технологическим показателям сорт-реципиент 
Краснодарская 99. Наивысшие показатели имели линии 
5656п19 и 5725п18 – 18.6 и 17.9 % белка, 36.8 и 37.0 % 
клейковины соответственно. У сорта Краснодарская 99 
содержание белка и клейковины составило 14.4 и 26 % 
(см. табл. 5).

Технологические характеристики зерна определяются 
не только содержанием белка и клейковины, но и каче-
ственными показателями клейковины, которые, в свою 
очередь, связаны с такими важными характеристиками, 
как объемный выход хлеба, цвет и пористость мякиша, 
вкусовые характеристики и  т. д. Как правило, у линий, 
имеющих чужеродный генетический материал, наблю- 
дается ухудшение качества клейковины. Так, все анали
зируемые линии имеют высокие показатели ИДК клей-
ковины по сравнению с сортом-реципиентом Красно-
дарская 99. Однако у линий 5684п18 и 5733п19 качество 
клейковины соответствует первой группе качества по 
ГОСТ, а у линий 5656п19, 5658п19, 5725п18 и 5766п19 – 
второй группе, что считается неплохими показателями 
для интрогрессивных линий. Объемный выход хлеба у 
двух линий, 5658п19 и 5656п19, составил 820 и 950 мл 
соответственно, превысив объемный выход хлеба у сор
та-реципиента Краснодарская  99 (800  мл). Значитель
ные различия наблюдались между линиями по показате
лю общей хлебопекарной оценки. Три линии: 5658п19, 
5684п18 и 5725п18 (4.5 балла) уступили по этому пока-
зателю сорту-реципиенту Краснодарская 99 (4.6 балла), 
а две линии: 5656п19 и 5766п19, получившие оценку 
4.7  балла, незначительно превысили показатель сорта 
Краснодарская  99. Наилучшую хлебопекарную оценку 
имела линия 5733п19 – 4.8 балла.

Для изучения продуктивности применялись следующие 
показатели: масса 1000 зерен, масса зерна и количество 
колосьев с 1 м2 (табл. 6). Масса 1000 зерен у линий варьи-
ровала от 38.0 г (линия 5733п19) до 43.9 г (5766п19) при 

Линия 5714п18

A

1 12 23

T2AL-? del3BS

1RS:1BL

4Dt 1Dt 6Dt

34 45 56 67 7

A

B B

D D

Линия 5845п18

Рис. 2. Кариотипы интрогрессивных линий 5714п18 и 5845п18 с генетическим материалом рекомбинантной 
синтетической формы RS5.
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среднем значении 37.4 г у сорта Краснодарская 99. Все ли-
нии, за исключением 5733п19, достоверно превышают по 
этому показателю сорт Краснодарская 99. Линии 5658п19, 
5684п18 и 5766п19 формируют меньшее количество ко-
лосьев на 1 м2 по сранению с сортом Краснодарская 99. 
У  остальных трех линий различия оказались несуще-
ственными. Наиболее высокую урожайность (600.3 г/м2), 
сравнимую с сортом Краснодарская 99 (603.7 г/м2), имела 
линия 5766п19. Остальные линии достоверно уступали 
сорту Краснодарская 99 по этому показателю.

Обсуждение
Создание синтетической формы RS5, прежде всего, было 
связано с возможностью передачи мягкой пшенице от 
Ae.  tauschii и Ae.  speltoides новых интрогрессий и, как 
следствие, новых генов устойчивости к болезням. Наря
ду с отбором устойчивых гибридных растений, важное 
значение в такой работе имеет их цитологическое изуче
ние. Изучение конъюгации хромосом в метафазе I мейоза 
у гибридных растений RS5 × T. aestivum выявило относи-
тельно большое количество растений с мультивалентами 
в ранних поколениях F1 и BC1F1 – 75 и 52  % соответ-
ственно. Такие результаты объясняются способностью 
синтетической формы Авродес, полученной с участием 
Ae. speltoides, вызывать гомеологичную конъюгацию хро-
мосом (Tsatsenco et al., 1993). Существенное уменьшение 

количества растений с мультивалентами в последующих 
поколениях BC2F1–BC3F1 (9 %) может быть связано со 
стабилизацией числа хромосом и их ассоциации в мейозе 
в сторону мягкой пшеницы, а также с уменьшением в них 
генетического материала Ae. speltoides.

Отобранные для изучения 12 линий RS5 × T. aestivum 
поколения BC2F6–BC3F5 различались по устойчивости 
к листовой и желтой ржавчине и мучнистой росе. Выяв
лены линии с типами реакции к листовой ржавчине 01, 1 
и 2, к желтой ржавчине 01, 1 и 2, со степенью поражения 
мучнистой росой 10, 15 и 20 %. Линии различаются также 
по устойчивости к комплексу перечисленных болезней. 
Разнообразие линий по устойчивости к болезням может 
свидетельствовать о различных интрогрессиях генети-
ческого материала RS5 в геноме мягкой пшеницы и воз-
можной передаче нового гена(ов) устойчивости.

Цитологический анализ (С-banding) выявил хромо-
сомные перестройки у шести из восьми исследуемых 
линий. Перестройки в основном затронули хромосомы 
генома D – 1D, 3D, 4D, 6D и 7D. Установлено, что ге-
нетический материал от синтетической формы  RS5 в 
изученных линиях в большинстве случаев представлен 
в виде замещенных хромосом от Ae.  tauschii. В одной 
линии, 5791п17, выявлено замещение хромосом  6D от 
Ae. tauschii и 7D от Ae. speltoides. Следует отметить, что 
хромосомные замещения 4D(4Dt), 6D(6Dt) от Ae. tauschii 
и 7D(7S) от Ae. speltoides получены впервые. Активное 
участие в перестройках хромосом генома D объясняется, 
во-первых, тем, что Ae. tauschii является донором гено-
ма D, а во-вторых, что в синтетической форме Авродес 
(BBAASS) геном D мягкой пшеницы замещен на геном S 
от Ae. speltoides. В линии 5656п19 выявлена транслокация 
Т1BL.1RS от сорта-реципиента Ростислав. При этом, в 
отличие от сорта Ростислав, линия обладает устойчиво-
стью к листовой ржавчине (01) и желтой ржавчине (01) 
и высокими показателями содержания белка и клейкови-
ны (18.6 и 35.8 % соответственно). Вероятно, передача 
генетического материала от RS5 этой линии произошла 
посредством рекомбинации, которая не определяется ме
тодом С-banding. В трех линиях – 5725п18, 5733п19 и 
5785п18 – выявлена транслокация Т5BL.5GL, полученная 
от сорта-реципиента Жировка. В настоящее время эта 
транслокация не обеспечивает устойчивость к листовой 
ржавчине, желтой ржавчине и мучнистой росе.

Таблица 5. Технологические характеристики зерна и муки интрогрессивных линий мягкой пшеницы RS5 × T. aestivum

Линия Содержание, % Показатель ИДК1, 
ед. падения

Объемный  
выход хлеба, мл

Общая оценка, 
балловбелка клейковины

5656п19 18.6 36.8 88 950 4.7

5658п19 15.8 29.3 82 820 4.5

5684п18 17.1 33.6 75 850 4.5

5725п18 17.9 37.0 81 860 4.5

5733п19 16.4 31.6 68 850 4.8

5766п19 14.9 27.9 80 860 4.7

К99 14.4 26.0 65 800 4.6

НСР05 0.3 1.4 2 19 –

Таблица 6. Компоненты урожайности  
интрогрессивных линий RS5 × T. aestivum 

Линия Масса
1000 зерен, г

Кол-во
колосьев
на 1 м2, шт.

Масса зерна  
с 1 м2, г

5656п19 40.3 307.7 483.5

5658п19 43.2 238.7 532.7

5684п18 42.3 223.5 486.5

5725п18 40.7 329.2 466.0

5733п19 38.0 305.8 583.5

5766п19 43.9 284.3 600.3

К99 37.4 321.7 603.7

НСР0.5 0.62 16.9 16.5
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От вида Ae. tauschii мягкой пшенице переданы гены 
устойчивости к листовой ржавчине Lr21, Lr22a, Lr32, 
Lr39, Lr42, от Ae. speltoides – Lr28, Lr35, Lr36, Lr47, Lr51, 
Lr66, LrASP5 (Адонина и др., 2012; McIntosh et al., 2015). 
Эти гены были перенесены от Ae. tauschii в хромосомы 
мягкой пшеницы 1D, 2D, 3D, 2D и 1D соответственно; от 
Ae. speltoides – в 4A, 2B, 6B, 7A, 1В, 3A и 5B соответствен-
но (Friebe et al., 1996; Helguera al., 2000, 2005; Marais et 
al., 2010). Несмотря на большое число переданных генов, 
не исключено, что у этих видов могут присутствовать 
другие гены устойчивости к листовой ржавчине, о чем 
свидетельствуют также предыдущие результаты (Давоян 
и др., 2017).

На основании маркерного анализа ранее было сделано 
предположение, что синтетическая форма M.it/Ae. taus­
chii  имеет из перечисленных генов Lr39, а Авродес  – 
только Lr28, Lr35 и Lr51. Ни в одной из 12 анализируе
мых линий искомые гены не установлены. Вероятно, эти 
линии могут иметь новые гены устойчивости к листовой 
ржавчине от Ae. tauschii и Ae. speltoides.

Генетический материал диких сородичей в интрогрес-
сивных линиях мягкой пшеницы наряду с положительны-
ми признаками может нести и нежелательные, такие как 
удлинение вегетационного периода, ухудшение хлебопе-
карных качеств, склонность к полеганию, снижение уро-
жайности и др. (Knott, 1989; Brevis et al., 2008; Тимонова 
и др., 2012; Леонова, Будашкина, 2016).

Изучение шести наиболее интересных по фенотипу 
линий выявило их разнообразие по продуктивности и 
технологическим характеристикам зерна и муки. Иссле-
дуемые линии превосходили сорт-реципиент Краснодар-
ская 99 по содержанию белка и клейковины. Наивысшие 
показатели имели линии 5656п19 и 5725п18  – 18.6 и 
17.9 % белка, 36.8 и 37.0 % клейковины соответственно. 
Несмотря на то что у всех анализируемых линий более 
высокие показатели ИДК клейковины по сравнению с 
сортом Краснодарская 99, они формируют клейковину, 
соответствующую первой и второй группе ГОСТ, и имеют 
либо равную с Краснодарской 99, либо более высокую 
общую хлебопекарную оценку. Таким образом, наряду с 
устойчивостью к болезням, изученные линии могут быть 
использованы как доноры для улучшения технологиче-
ских качеств зерна и муки.

Все линии, за исключением 5733п19, достоверно пре-
вышали по массе 1000  зерен сорт Краснодарская  99. 
По количеству колосьев на 1  м2 линии имеют равные 
(5656п19, 5725п18, 5733п19) или более низкие показате
ли (5658п19, 5684п18 и 5766п19) по сравнению с сортом  
Краснодарская 99. По показателю «масса зерна с 1 м2» 
все линии, кроме 5766п19, достоверно уступали сорту 
Краснодарская 99. Пониженную продуктивность линий 
по сравнению с Краснодарской 99 предварительно можно 
связать с тем, что на фоне существенно высокого содер-
жания белка (за исключением линии 5766п19), что, как 
правило, отрицательно коррелирует с урожайностью, 
они формируют либо равное, либо значительно меньшее 
количество колосьев на 1 м2. Отметим также, что Крас-
нодарская 99 относится числу высокоурожайных сортов 
озимой мягкой пшеницы.

Заключение
Представленные результаты свидетельствуют о широком 
разнообразии полученных интрогрессивных линий и эф-
фективности использования синтетической формы RS5 
для передачи мягкой пшенице генетического материала 
от Ae. tauschii и Ae. speltoides.
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