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Аннотация. Тритикале (× Triticosecale Wittmack) представляет большой интерес как страховая культура, спо-
собная обеспечить стабильность валового сбора фуражного и продовольственного зерна с более низкими 
затратами. В Западной Сибири возделываются сорта только озимых тритикале, однако яровые тритикале яв-
ляются значимыми для выращивания в регионах, не пригодных для озимых культур. Для создания яровых 
сортов с высокой урожайностью и хорошим качеством зерна необходимо изучение и обогащение генофонда, 
выделение доноров хозяйственно ценных признаков. Одним из возможных путей решения этой задачи может 
быть получение вторичных гексаплоидных тритикале с привлечением тетраплоидного дикорастущего вида 
пшеницы полба Triticum dicoccum (Schrank) Schuebl. Целью данной работы было создание и изучение гибридов 
полбы T. dicoccum (Schrank) Schuebl. с гексаплоидной тритикале с использованием геномной in situ гибриди-
зации при окрашивании мейотических хромосом и анализ элементов продуктивности растений в F4–F8. По 
признакам продуктивности и натуры зерна в гибридной популяции F4 были отобраны растения ДТ4, ДТ5, ДТ6 
и выявленные в их потомстве пребридинговые формы F6 – ДТ 4/168, ДТ 5/176 и ДТ 6/186. Потомства гибри-
дов ДТ4 и ДТ5 и форм ДТ 4/168 и ДТ 5/176 имели повышенную натуру зерна (свыше 750 г/л), но невысокую 
продуктивность. Гибрид ДТ6 и полученная от него форма ДТ 6/186 отличались высокими показателями про-
дуктивности зерна (785 ± 41 и 822 ± 74 г/м2 соответственно), но, как и отцовская форма тритикале УК 30/33, 
имели пониженную натуру зерна. У растений потомства F8  ДТ 6/186 в мейозе обнаружено 7 гомологичных пар 
хромосом ржи и от 27 до 30 хромосом пшеницы, что свидетельствует о наличии полного генома ржи и двух 
геномов пшеницы AABB. Хромосомы ржи демонстрировали стабильное формирование бивалентов в отличие 
от хромосом пшеницы, что вызвало анеуплоидию в популяциях растений. Таким образом, получены гексапло-
идные формы ДТ 4/168 и ДТ 5/176 с хорошо выполненным гладким зерном и высокой натурой зерна, которые 
можно использовать в качестве источника этого признака для селекции тритикале пищевого направления. 
Форма ДТ 6/186 перспективна для дальнейшего селекционного процесса с целью получения высокоурожай-
ных форм тритикале.
Ключевые слова: тритикале; Triticum dicoccum; отдаленные гибриды; геномная in situ гибридизация; признаки 
продуктивности; мейоз; пребридинговые формы.
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Abstract. Triticale (× Triticosecale Wittmack) is of great interest as an insurance crop that can ensure the stability of 
the gross harvest of feed and food grains at a lower cost. In Western Siberia, only winter triticale varieties are culti-
vated, however, spring triticales are important for cultivation in regions not suitable for winter crops. To create spring 
varie ties with high yields and good grain quality, it is necessary to study and enrich the gene pool, identify donors 
of economically valuable traits. One of the possible ways to solve this problem can be through the production of 
secondary hexaploid triticales with the involvement of the tetraploid wild-growing species of emmer wheat Triticum 
dicoccum (Schrank) Schuebl. The aim of this work was to create and study hybrids of emmer T. dicoccum (Schrank) 
Schuebl. with hexaploid triticale using genomic in situ hybridization for staining of meiotic chromosomes and analy-
sis of plant productivity elements in F4–F8. DT4, DT5, DT6 plants and the prebreeding F6 forms obtained from them – 
DT 4/168, DT 5/176 and DT 6/186 – were selected according to the characteristics of the productivity and the nature 
of the grain in the F4 hybrid population. The offspring of hybrids DT4 and DT5 and prebreeding forms DT  4/168 
and DT 5/176 had an increased grain nature (over 750 g/l), but low productivity. The hybrid DT6 and the breeding 
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form DT 6/186 obtained from it had high grain productivity (785 ± 41 and 822 ± 74 g/m2, respectively), but, like the 
paternal form of triticale UK 30/33, had a reduced nature of the grain. In F8 DT 6/186 plants, 7 homologous pairs of 
rye chromosomes and from 27 to 30 wheat chromosomes were found in meiosis, which indicates the presence of 
a complete rye genome and two wheat ААВВ genomes. Rye chromosomes showed stable formation of bivalents in 
contrast to wheat chromosomes, which caused the presence of aneuploids in plant populations. Thus, hexaploid 
forms DT 4/168 and DT 5/176 with well-made smooth grain and high grain size were obtained, which can be used as 
a source of this trait for selection of food-grade triticale. DT 6/186 is a promising form for further breeding in order to 
obtain high-yielding forms of triticale.
Key words: triticale; Triticum dicoccum; wide hybrids; genomic in situ hybridization; productivity traits; meiosis; 
 prebreeding forms.
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Введение
Гибрид между пшеницей и рожью Triticale (× Triticosecale 
Wittmack) как аллополиплоидный вид существует эво-
люционно недавно. Первые фертильные пшенично-ржа-
ные гибриды, полученные естественным путем, были 
об наружены в конце 20-х гг. прошлого столетия на Юго-
Восточной сельскохозяйственной экспериментальной 
станции в Саратове (Meister, 1921). Растения имели «про-
межуточные» признаки и были описаны Г.К. Мейстером 
как новый ботанический вид – Triticum Secalotriticum 
sa ra toviense Meister (Левитский, 1978). Мейстер сразу 
пред сказал практическую ценность таких межродовых 
скрещиваний. Рукотворные пшенично-ржаные гибриды 
(Triticosecale Wittmack) впервые получены немецким се-  
лекционером Римпау в 1888 г. (Müntzing, 1974). Им опи-
сано 12 растений, потомков пшенично-ржаного гибрида, 
которые принято считать первыми тритикале (× Triticose
cale Wittmack). Цитологический анализ первых тритикале, 
созданных в России и Германии, показал, что соматиче-
ское число хромосом растений равно 56 (8х) (Мюнтцинг, 
1963; Левитский, Бенецкая, 1978), что демонстрирует 
объединение четырех геномов AABBDDRR, AABBDD 
мягкой пшени цы и RR ржи.

Октоплоидные тритикале привлекли большое внима-
ние селекционеров благодаря высокой озерненности коло-
са, повышенному иммунитету к фитопатогенам, устойчи-
вости к неблагоприятным факторам среды. Недостатком 
первичных форм тритикале являлись нарушения в мейозе 
(Мюнтцинг, 1963; Shkutina, Khvostova, 1971; Lukaszewski, 
Gustafson, 1987) и большая частота анеуплоидов в ранних 
поколениях (Krolow, 1962; Стёпочкин, Владимиров, 1978; 
Silkova et al., 2021), что вызывало пониженную фертиль-
ность. Щуплость зерна и позднеспелость у октоплоидных 
форм тоже ограничивали прямое использование их в ка-
честве сортов. В связи с этим во всем мире были предпри-
няты значительные усилия для разработки технологий 
создания более перспективных форм с разнообразными 
се лекционно значимыми признаками, которыми оказались 
гексаплоидные тритикале (Шулындин, 1975). 

Первичные гексаплоидные тритикале с геномным со-
ставом AABBRR создавались путем скрещивания тетра-
плоидных видов пшениц (T. turgidum, T. durum) с рожью 
S. cereale (Müntzing, 1974). Однако избавиться полностью 
от нежелательных признаков не удалось. Для улучшения 
агрономически важных признаков расширяли генофонд 
тритикале: в скрещивания вовлекались октоплоидные 

формы и коммерческие сорта мягкой пшеницы, как и 
гексаплоидные тритикале с полным геномом ржи и дву-
мя геномами пшеницы, выявляющиеся в потомстве окто-
плоидных тритикале в результате элиминации хромосом 
D генома (Стёпочкин, 1978; Dou et al., 2006; Zhou et al., 
2012; Hao et al., 2013; Li et al., 2015; Evtushenko et al., 2019). 
Скрещивание двух первичных октоплоидных три тикале 
давало гексаплоидное потомство, и программы селекции 
были сосредоточены на гибридизации этих окто плои- 
 дов с выделяемыми в потомстве гексаплоидами (Писа-
рев, 1964; Jenkins, 1969; Ammar et al., 2004; Oettler, 2005). 
Гексаплоидные тритикале были более стабильными по 
продуктивности (Müntzing, 1974; Oettler, 2005). В ре-
зультате получены и кариотипированы различные реком-
бинантные формы вторичных тритикале (Merker, 1975; 
Gustafson, Bennett, 1976; Lukaszewski, Gustafson, 1983; 
Badaev et al., 1985; Cheng, Murata, 2002; Шишкина и др., 
2009; Mergoum et al., 2009; Fu et al., 2014). Часть из них, 
с комбинированными пшенично-ржаными генома ми, 
имела коммерческую ценность (Merker, 1975; Oettler, 
2005; Zhou et al., 2012).

Для дальнейшего улучшения агрономических качеств 
тритикале использовали межродовые и межвидовые 
скрещивания. В гибридизацию с гексаплоидной трити-  
кале были привлечены растения видов Aegilops crassa 
(2n = 4x = 28; DDMcrMcr), Ae. juvenalis (2n = 6x = 42; 
DDCuCuMjMj), Ae. squarrosa (син. Ae. tauschii; 2n = 
= 2x = 14; DD) и Ae. triaristata (2n = 6x = 42; CuCuMtMt 
Mt2Mt2) (Gruszecka et., 1996), Agropyron intermedium 
ssp. trichophorum (2n = 42) (Gupta, Fedak, 1986а), Hordeum 
parodii Covas (Gupta, Fedak, 1986b), H. vulgare L. (Balyan, 
Fedak, 1989) и T. monococcum L. (Neumann, Kison, 1992). 
Межродовые полиплоидные тритикале создавали также с 
помощью гибридизации с «промежуточными формами», 
несущими хотя бы один набор хромосом (геном), общий 
с геномом тритикале. В результате были получены расте-
ния, несущие гены устойчивости к заболеваниям. Линии, 
выделенные в потомстве гибридов тритикале (AABBRR) 
с амфидиплоидом (пшеница × Psathyrostachys huashanica, 
2n = 8x = 56; AABBDDNsNs), характеризовались устойчи-
востью к желтой ржавчине (Kang et al., 2016). При гибри-
дизации гексаплоидной тритикале с амфиплоидной про-
межуточной формой (Ae. variabilis × S. cereale, 2n = 6x = 42; 
UUSvSvRR) получены дополненные и за мещенные формы 
с хромосомой 3Sv Ae. variabi lis с геном устойчивости к 
мучнистой росе Pm13 (Kwiatek et al., 2016). В потомстве 
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гибридов тритикале × амфиплоид (Ae. tauschii × S. cereale, 
2n = 4x = 28; DDRR) были выделены дополненные и за-
мещенные линии по хромосоме 2D с геном устойчивости 
к листовой ржавчине Lr39 и геном полукарликовости 
Rht8, а также по хромосомам 3D (или 3D/3B) с геном Lr32 
(Kwiatek et al., 2015).

Таким образом, благодаря успехам селекции тритикале 
стала экономически значимым новым видом зерновых 
культур с высокой продуктивностью и урожайностью 
зеленой массы, что позволяет использовать ее на зерно-
фураж и зеленый корм (McGoverin et al., 2011; Ayalew et 
al., 2018). В последние три десятилетия продукция этой 
культуры приобретает все большее значение, что вид-
но по увеличению посевных площадей во всем мире с 
1 453 269 га в 1994 г. до 4 157 018 га в 2016 г. Из зерна 
тритикале получают биоэтанол, пищевую пленку и раз-
личные продукты питания (хлеб, печенье, макаронные 
изделия, лепешки, солод) (Zhu, 2018), а отруби служат 
источником пребиотиков и антиоксидантов для йогурта. 
Зерно продовольственной тритикале по содержанию 
макро- и микроэлементов сравнимо с пшеницей (Zhu, 
2018). Содержание белка в зерне тритикале на 1–1.5 % 
выше по сравнению с пшеницей и на 3–4 % – с рожью. 
Содержание клейковины такое же, как в зерне пшеницы, 
или на 2–4 % выше (Мелешкина и др., 2015). Однако три-
тикале уступает по натуре зерна. Этот показатель тесно 
свя зан с выполненностью и твердостью зерна, а также 
с его крупностью и формой. Средние величины натуры 
зерна пшеницы – 700–810 г/л. При показателе менее 
740 г/л выход муки обычно быстро снижается по мере 
дальнейшего уменьшения натурного веса. Большинство 
яровых форм тритикале имеют морщинистое зерно и низ-
кий выход муки, что ограничивает ее использование для 
хлебопечения (Rakha et al., 2011).

Для создания высокопродуктивных отечественных 
сор тов тритикале с высоким качеством зерна необходимо 
изучение и обогащение генофонда, выделение доноров хо-
зяйственно ценных признаков. Одним из возможных путей 
решения этой задачи может быть выведение вторичных 
гексаплоидных тритикале с привлечением тетраплоидного 
дикорастущего вида пшеницы полба T. dicoccum (Schrank) 
Schuebl., у которого продолговатое крупное и выполнен-
ное зерно.

Целью работы было создание новых форм гексаплоид-
ной тритикале (геном ААВВRR) с улучшенным показа-
телем натуры зерна при скрещивании полбы (T. dicoccum 
Schrank, геном ААВВ) с тритикале, изучение у них при-
знаков продуктивности и мейотической стабильности с 
окрашиванием хромосом с помощью геномной in situ ги-
бридизации.

Материал и методы
Растительный материал. Новые формы гексаплоидной 
тритикале получены при гибридизации полбы (T. dicoc
cum (Schrank) Schuebl.) с тритикале (× Triticosecale Witt-
mack). В качестве материнских растений использовался 
межсортовой гибрид F1 между формами полбы (Л133 × 
× ПКК) × к-25516 (геном AABB). Остистая полуголозерная 
полба (Л133 × ПКК) создана сотрудниками ВИР, характе-
ризуется ломким колосом и слабой продуктивностью зер-

на, а безостая полба к-25516 выделена в СибНИИРС – 
филиале ИЦИГ СО РАН из популяции коллекционного 
остистого образца ВИР. Отцовской была селекционная 
фор ма гексаплоидной тритикале УК 30/33, отобранная 
из популяции цитогенетически нестабильной октоплоид-
ной тритикале УК30 (геном AABBDDRR), созданной в 
СибНИИРС – филиале ИЦИГ СО РАН на основе скре-
щивания мягкой пшеницы, сорт Ульяновка, с рожью, сорт 
Короткостебельная 69, с последующим удвоением числа 
хромосом водным раствором колхицина.

Для исследований были выбраны потомства трех ги-
бридов F4, обозначенные как ДТ4, ДТ5 и ДТ6, а также 
трех селекционных форм ДТ 4/168, ДТ 5/176 и ДТ 6/186, 
выделенные в F5 из популяций гибридов ДТ4, ДТ5 и ДТ6 
соответственно. В 2020 г. их потомство F6 было высеяно 
для изучения совместно с гибридами F4 в питомнике от-
даленных гибридов пшеницы на поле СибНИИРС.

Флуоресцентная in situ гибридизация мейотических 
хромосом. Для оценки мейотической стабильности у се-
лекционных форм, в потомстве F7 растения ДТ 6/186 ото-
браны два наиболее продуктивных растения ДТ 6/186/156 
и ДТ 6/186/165, семена F8 которых были высеяны в 
гидропонной теплице ИЦиГ СО РАН весной 2021 г. Изу-
чение поведения хромосом у растений этого потомства 
проведено с помощью рутинного метода окрашивания 
аце токармином и с помощью окрашивания FISH (флуо-
ресцентной in situ гибридизации) по описанной ранее 
методике (Иванова и др., 2019). 

Анализировали мейоциты на стадиях диакинеза, мета-
фазы I (МI), анафазы I (AI) и телофазы II (TII). В работе 
использовали: пробу Aegilops tauschii pAet6-09, специ-
фич ную для центромерных повторов хромосом риса, пше-
ницы, ржи и ячменя (Zhang et al., 2004); pAWRc, специфич-
ную для центромерного повтора хромосом ржи (Fran cki, 
2001); и геномную ДНК ржи. Образцы ДНК повторов 
pAet6-09 и pAWRc любезно предоставлены Dr. A. Luka-
szewcki (Университет Риверсайд, Калифорния, США). 
Центромеро-специфичные пробы метили биотином 16-
dUTP или дигоксигенином 11-dUTP при помощи полиме-
разной цепной реакции (ПЦР). Суммарную ДНК ржи ме-
тили ник-трансляцией с дигоксигенином 11-dUTP. Пробы 
были использованы совместно в различных пропорциях и 
смешивались с блокирующей пшеничной ДНК. Препара-
ты заключали в среду Vectashield antifade solution (Vector 
Laboratories), замедляющую выцветание флуоресценции и 
содержащую 1 мкг/мл DAPI (4′,6-diamidino-2-phenylin dol, 
Sigma-Aldrich, США) для окрашивания хроматина. Все 
препараты анализировали при помощи микроскопа Axio 
Imager M1 (Karl Zeiss, Германия). Изображения регистри-
ровались камерой ProgRes MF (Meta Systems, Jenoptic) в 
ЦКП микроскопического анализа биологических объектов 
СО РАН и обрабатывались с использованием программ-
ного обеспечения Adobe Photoshop CS2.

Анализ хозяйственно ценных признаков. Структур-
ный анализ растений проводили в помещении, оборудо-
ванном для метрических измерений, обмолота колосьев 
и взвешивания семян. Получены данные по элементам 
продуктивности: длина колоса, плотность колоса, масса 
зерна с колоса, масса 1000 зерен, число зерен колоска, 
натура зерна с помощью микропурки (Стёпочкина, Стё-
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почкин, 2015) и продуктивность зерна в пересчете на 
1 м2. Статистическую обработку результатов выполняли 
по общепринятой методике (Доспехов, 1985). При опре-
делении достоверности различий между средними зна-
чениями двух выборочных совокупностей использовали 
tкритерий Стьюдента.

Результаты
Растения родительских форм характеризовались раз-
личной морфологией колоса и зерна. У растений полбы 
(Л133 × ПКК) колос короткий, остистый, ломкий, зерно 
гладкое, продолговатое (рис. 1, а). Образец полбы к-25516 
безостый, с тонким продолговатым зерном (см. рис. 1, б ). 
У тритикале УК 30/33 колос плотный, остистый, зерно 
по форме как у мягкой пшеницы, но морщинистое (см. 
рис. 1, в).

Растения трех гибридов F4 полбы с тритикале разли-
чались по морфологии колоса (табл. 1, см. рис. 1, г–е). 
У гибрида ДТ6 колос остистый и плотный. У растений 
двух других гибридов колосья более рыхлые. Колоски 
на их концах стерильные, в результате чего они часто 
поражаются спорыньёй.

У всех гибридов, как и у отцовской формы тритика-
ле УК 30/33, колосоножка имеет опушение, что означает 
наличие гена, отвечающего за проявление данного при-
знака, локализованного в длинном плече ржаной хромо-
сомы 5R.

Тритикале УК 30/33 имеет короткий колос, невысокий 
показатель натуры зерна и среднюю продуктивность 
зерна (см. табл. 1). Селекционные формы и гибриды, за 
исключением ДТ5, обладают более длинным колосом, чем 
отцовская форма УК 30/33. Гибрид ДТ5 из-за стериль-
ности цветков в верхней части колоса и низкой массы 
1000 зерен имеет низкую продуктивность. Гибрид ДТ4 
обладает большой массой 1000 зерен (50 ± 2 г) и самой 
высокой натурой зерна (806 ± 14 г/л). Его продуктивность 
зерна выше, чем у гибрида ДТ5, но тоже не очень высо-
кая из-за слабой озерненности колосков и колоса. Цветки 
на верхушке ко лоса также часто бывают стерильными. 
Гибрид ДТ6 характеризуется плотным колосом, высокой 
продуктивностью зерна (785 ± 41 г/м2), озерненностью ко-
лоса и колоска. Колос фертильный по всей длине.

Селекционные формы ДТ 4/168, ДТ 5/176 и ДТ 6/186 
различаются между собой по массе зерна с колоса, числу 

зерна с колоска, натуре зерна и продуктивности. ДТ 4/168, 
в отличие от гибрида ДТ4, из популяции которого он вы-
делен, имеет более плотный колос, несколько лучшую 
озерненность колоса и колоска. Селекционный образец 
ДТ 5/176 более продуктивный, чем исходный гибрид 
ДТ5, но самый низкопродуктивный из трех изученных 
селекционных образцов. Небольшой размер колоса и сте-
рильность 3–7 колосков в верхней части колоса являются 
причиной невысоких показателей продуктивности гибри-
дов ДТ5 и ДТ 5/176. Форма ДТ 6/186 наиболее озернен ная 
и продуктивная из всех изученных. Натура зерна, как и 
у тритикале УК 30/33, самая низкая (706 ± 25 г/л), зато 
продуктивность зерна с делянки составила 822 ± 74 г/ м2. 
Являясь более выровненной по морфологическим при-
знакам растения, чем исходный гибрид ДТ6, но более 
продуктивной по зерну, ДТ 6/186 имеет большую селек-
ционную ценность.

Цитологический анализ потомства двух растений 
(ДТ 6/186/156 и ДТ 6/186/165) высокопродуктивной фор-
мы ДТ 6/186 выявил нестабильность по числу хромосом 
и нарушения в поведении хромосом в первом и втором 
делениях мейоза. Окрашивание хромосом с помощью 
ге номной in situ гибридизации у этих растений показало 
14 хромосом ржи, которые образовывали биваленты, 
что означает присутствие семи пар гомологов (рис. 2, а). 
Однако в отдельных мейоцитах хромосомы бивалентов 
преждевременно разъединялись (происходил десинап-
сис), в результате чего хромосомы ржи становились уни-
валентными и аномально распределялись между полюса-
ми клетки (рис. 3, а).

У обнаруженных анеуплоидных растений число хро-
мосом варьировало от 2n = 41 до 2n = 44. Так, среди 
10 проанализированных растений потомства ДТ 6/186/156 
только у одного обнаружено 2n = 42 (см. рис. 2, б ), а 
среди растений потомства ДТ 6/186/165 нет ни одного с 
эуплоидным числом хромосом.

Во время метафазы I присутствовали униваленты (см. 
рис. 2, г), которые при расхождении хромосом на ста-
дии анафазы I задерживались на экваторе в 86.75 ± 4.56 
и 61.32 ± 2.81 % клеток у ДТ 6/186/156 и ДТ 6/186/165 
соответственно (табл. 2, см. рис. 3, в, г). Отстающие хро-
мосомы либо разделялись на сестринские хроматиды (см. 
рис. 3, а, в, г), либо разрывались в районе центромеры. 
Нестабильность в расхождении хромосом во время де-

Таблица 1. Результаты структурного анализа растений тритикале и гибридов полбы с тритикале 

Образец Длина колоса, 
см

Плотность 
колоса

Масса зерна  
с колоса, г

Масса  
1000 зерен, г

Число зерен 
колоска, шт.

Натура зерна, 
г/л

Продуктивность, 
г/м2

УК 30/33    8.3 ± 0.3 2.89 ± 0.08 2.6 ± 0.2 47 ± 2 2.48 ± 0.10 706 ± 8 584 ± 33

ДТ4 11.0 ± 0.4** 2.10 ± 0.06 2.1 ± 0.2 50 ± 2 1.78 ± 0.10** 806 ± 14*** 435 ± 34*

ДТ6 10.2 ± 0.2** 3.14 ± 0.07* 3.7 ± 0.2** 48 ± 1 2.43 ± 0.09 749 ± 16** 785 ± 41**

ДТ5    8.3 ± 0.1 2.64 ± 0.12* 1.3 ± 0.2* 39 ± 3* 1.56 ± 0.11** 789 ± 7*** 280 ± 44**

ДТ 4/168 10.8 ± 0.8** 2.31 ± 0.08** 2.5 ± 0.4 47 ± 2 2.15 ± 0.26 760 ± 20* 531 ± 92

ДТ 6/186 10.8 ± 0.5** 2.38 ± 0.14** 3.9 ± 0.3** 48 ± 5 3.20 ± 0.18** 706 ± 25 822 ± 74**

ДТ 5/176    9.6 ± 0.7* 2.28 ± 0.11** 2.0 ± 0.3 47 ± 3 1.95 ± 0.13** 772 ± 48* 423 ± 67*

* p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0.001 – достоверные различия между гибридом и 6х тритикале УК 30/33.
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а б в г д е

Рис. 1. Колосья и семена: а – полбы (Л133 × ПКК); б – полбы к-25516; в – тритикале УК 30/33; г–е – гибридов F4: 
ДТ4 (г), ДТ6 (д), ДТ5 (е).

а

в

б

г

Рис.  2.  Стадии диакинеза (а–в) и метафазы  I  (г) в мейозе потомства растения ДТ  6/186/156  (а,  б) и растения 
ДТ 6/186/165 (в, г).
а, б – 21 бивалент, а – 7 бивалентов ржи; в – 21 бивалент и один унивалент; г – униваленты в метафазе I. а – геномная in situ 
гибридизация, хромосомы ржи окрашены красным; б–г – окрашивание ацетокармином.
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Рис. 4. Тетрады с микроядрами (а) и без микроядер (б).

Таблица 2. Анализ поведения хромосом в мейозе растений F8 

Селекционная  
форма

Анафаза I, 
число изученных 

Число мейоцитов  
с аномальным расхождением 
хромосом в анафазе I, %

Тетрады, 
число изученных 

Число тетрад  
с микроядрами, %

растений клеток растений клеток

ДТ 6/186/156 10 534 86.75 ± 4.56 8 1830 60.29 ± 3.14

ДТ 6/186/165 9 698 61.32 ± 2.81 8 2866 72.16 ± 2.29

Рис. 3. Аномалии расхождения хромосом в анафазе I мейоза растений в потомстве ДТ 6/186/165: а – не-
равное расхождение хромосом пшеницы и ржи, хромосома ржи делится на сестринские хроматиды 
(указаны стрелками); б – неравное расхождение хромосом; в, г – задержка хромосом на экваторе клетки 
и разделение унивалентов на сестринские хроматиды.
а – геномная in situ гибридизация, хромосомы ржи окрашены красным; б–г – окрашивание ацетокармином.

а б

ления приводила к формированию микроядер на стадии 
тетрад (рис. 4, а).

Микроядра обнаружены в 60.29 ± 3.14 и 72.16 ± 2.29 % 
тетрад у ДТ 6/186/156 и ДТ 6/186/165 соответственно 
(см. табл. 2). Даже у эуплоидного растения с 2n = 42 
(ДТ 6/186/156) микроядра обнаружены в 51.48 % тетрад, 

что не позволяет считать это растение полностью цито-
генетически стабильным.

По результатам анализа отобрано по одному растению 
с наименьшим числом мейоцитов с аномалиями на ста-
диях анафазы I и телофазы II популяций ДТ 6/186/156 и 
ДТ 6/186/165.

а

в

б

г
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Обсуждение
Тритикале (× Triticosecale Wittmack) как сельскохозяй-
ственная культура сочетает в себе высокий потенциал уро-
жайности пшеницы с устойчивостью ржи к биоти че ским 
и абиотическим стрессам, что повышает ее адап тивность 
к условиям выращивания на засоленных почвах или 
поч вах с высокой кислотностью и наличием токсичных 
тяжелых металлов. Благодаря этим качествам тритикале 
представляет интерес как страховая культура, способная 
обеспечить стабильность валового сбора фуражного и 
продовольственного зерна с более низкими за тратами 
(McGoverin et al., 2011). Сфера применения зерна трити-
кале в основном ограничивается фуражом в животновод-  
стве, производством из него комбикормов и биоэтанола. 
Однако в настоящее время возрастает интерес к использо-
ванию зерна тритикале в качестве продукта питания для 
человека. Известно, что зерно этой культуры имеет пище-
вую и диетическую ценность (Мелешкина и др., 2015; Zhu, 
2018). Помимо белка, углеводов и жиров, оно содержит 
витамины, минеральные элементы и пищевые волокна 
(14–18 %) (Rakha et al., 2011; Zhu, 2018). По сравнению 
с пшеницей белок зерна тритикале более пол ноценен по 
аминокислотному составу, богаче такими не заменимыми 
аминокислотами, как лизин, треонин и лейцин (Мелешки-
на и др., 2015; Ториков и др., 2019). Крахмал тритикале, 
составляющий 3/4 от массы зерновки, содержит значи-
тельно меньше амилозы, чем крахмал ржи и пшеницы 
(Zhu, 2018), что способствует его лучшей переварива-
емости организмом человека (Мелешкина и др., 2015). 

Для увеличения объема тритикале в производстве хле-
бобулочных изделий, в последние десятилетия селекция 
этой культуры направлена на улучшение качества зерна 
и конечной продукции, в результате чего создаются сор-
та, предназначенные для хлебопечения (Грабовец и 
др., 2013). Разработаны ГОСТы на муку тритикалевую 
(ГОСТ 34142-2017). В характеристиках сортов озимой 
тритикале указывается пригодность для использования в 
хлебопечении. В России, как и в других странах, селекция 
тритикале ориентирована в основном на создание озимых 
сортов (Государственный реестр…, 2022). Но, как показа-
ла оценка сортообразцов по качеству зерна в коллекции 
яровой тритикале, яровая тритикале тоже имеет хороший 
потенциал для создания сортов хлебопекарного направле-
ния (Крохмаль, Грабовец, 2015; Бочарникова и др., 2017; 
Абделькави и др., 2020; Ержебаева и др., 2020). В селекции 
на улучшение качества зерна используются сортообраз-
цы с комплексом высоких показателей: содержание белка, 
натура зерна, число падения, стекловидность, количество 
и качество клейковины и др. (Крохмаль, Грабовец, 2015; 
Бочарникова и др., 2017; Турбаев и др., 2019; Абделькави 
и др., 2020; Ержебаева и др., 2020).

Передача такого признака, как высокая натура зерна, 
возможна с помощью отдаленной гибридизации. Этот 
показатель тесно связан с признаками выполненности, 
твердости и формы зерна, которые генетически детерми-
нированы. В данной работе для гибридизации с гекса-
плоидной тритикале (× Triticosecale Wittmack) в качестве 
материнской формы был использован тетраплоидный вид 
пшеницы полба T. dicoccum (Schrank) Schuebl., у которо-
го продолговатое, крупное и выполненное зерно. Созда-

ны новые гексаплоидные формы тритикале с геномным 
составом AABBRR, доказательство чему получено при 
анализе поведения хромосом в мейозе с помощью ге-
номной in situ гибридизации. У растений обнаружено 
7 пар хромосом ржи и от 27 до 30 хромосом пшеницы, 
что свидетельствует о наличии полного генома ржи и 
двух геномов пшеницы. В популяции F4 выделены три 
растения ДТ4, ДТ5 и ДТ6, у потомства которых натура 
зерна достоверно превышала исходную линию тритикале, 
а в F6 – формы ДТ 4/168, ДТ 5/176 и ДТ 6/186, чье потом-
ство имело натуру зерна выше или на уровне исходной 
тритикале. Эти растения отличались по продуктивности. 
Наивысшие показатели продуктивности зерна в F4 от-
мечены у линии ДТ6 (785 ± 41 г/м2). А у его потомства в 
F6 – линии ДТ 6/186 – значение этого признака достигало 
822 ± 74 г/ м2. Определенный интерес для дальнейшей 
работы по улучшению хлебопекарных свойств зерна 
тритикале представляют формы ДТ 4/168 и ДТ 5/176. 

Изучение поведения хромосом ржи и пшеницы в мей-
озе потомства растений F8 ДТ 6/186/156 и ДТ 6/186/165 
показало, что они еще не достигли цитогенетической 
стабильности, о чем свидетельствуют выявленные нару-
шения в расхождении хромосом и наличие анеуплоидов 
в популяциях растений. Нарушениям в расхождении 
хромосом чаще подвергались хромосомы пшеницы по 
причине их моносомии. Цитологическая нестабильность 
и анеуплоидия пшенично-ржаных октоплоидных и гек-
саплоидных аллополиплоидов представляли проблему 
с самого начала их создания (Shkutina, Khvostova, 1971; 
Kaltsikes, 1974; Weimarck, 1974; Lukaszewski, Gustafson, 
1987), однако вторичные тритикале были более цитогене-
тически стабильными, чем первичные (Kaltsikes, 1974). 
Цитологическое исследование тритикале показывает, что 
взаимодействие геномов пшеницы и ржи в клетках одного 
растения приводит к нарушениям физиологии клетки, ко-
торые сохраняются в течение десятилетий. Нарушения в 
мейозе и митозе обнаружены как у тритикале, полученной 
Римпау в 1888 г. (Левитский, 1978; Müntzing, 1974), так и 
у тритикале, полученных позднее. Несмотря на пол ный 
набор хромосом, в мейозе тритикале разной плоидно-
сти присутствуют униваленты (Shkutina, Khvos tova, 1971; 
Kal tsikes, 1974; Lukaszewski, Gustafson, 1987; Olesczuk, 
Lukaszewski, 2014; Орловская и др., 2015). Изу чение по-
ведения хромосом в мейозе тритикале в нашей работе 
и в более ранних исследованиях показало, что во время 
диакинеза выявляются только биваленты, тогда как во 
время метафазы I появляются униваленты в результате 
десинапсиса и происходит отставание хромосом на эква-
торе клетки (Shkutina, Khvostova, 1971). Предполагается, 
что анеуплоидные клетки у тритикале могут возникать в 
результате асинхронного расхождения хромосом ржи и 
пшеницы и отставания этих хромосом в анафазе и тело-
фазе (Shkutina, Khvostova, 1971). Причины мейотической 
нестабильности получаемых амфидиплоидов предпо-
лагались в разбалансированности генетической системы 
мейотического спаривания и различной продолжитель-
ности клеточного цикла у пшеницы и ржи (Müntzing,  
1974).

Известно, что расхождение хромосом зависит от пра-
вильного функционирования кинетохора (Sanei et al., 



O.G. Silkova, Y.N. Ivanova 
P.I. Stepochkin

330 Вавиловский журнал генетики и селекции / Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2023 • 27 • 4

Creation and study of emmer  
(Triticum dicoccum) × triticale hybrids

2011). У стабильных гибридов кинетохорный белок 
CENH3, продуцируемый одним из родителей, поддержи-
вает функциональность других родительских кинетохо-
ров, несмотря на различия между последовательностями 
ДНК центромерных районов родительских форм (Ishii et 
al., 2016). Показано, что цитогенетическая стабильность 
у тритикале также может быть связана с повышенной 
экспрессией вариантов CENH3 ржи в гибридном геноме 
(Evtushenko et al., 2019).

Одной из причин цитогенетической нестабильности 
полученных тритикале может быть ядерно-цитоплазмати-
ческая несовместимость, так как при создании гибридов 
в качестве материнской формы были использованы рас-
тения межсортового гибрида F1 между формами полбы 
(T. dicoccum (Schrank) Schuebl.) – (Л133 × ПКК) × к-25516 
(геном AABB). У отцовской формы тритикале геномы 
ААВВ имеют происхождение от мягкой пшеницы. Геном 
ржи являлся базовым. Подбор генотипов сортов пшени-
цы при бэккроссировании тритикале может восстановить 
фертильность и цитогенетическую стабильность новых 
форм, как это было показано на аллоплазматических ли-
ниях мягкой пшеницы (H. vulgare)-T. aestivum (Pershina et 
al., 1999; Першина и др., 2018; Trubacheeva et al., 2021).

Заключение
Результатом данной работы стало создание и изучение 
гибридов полбы T. dicoccum (Schrank) Schuebl. с гекса-
плоидной тритикале. По признакам продуктивности и 
натуры зерна выявлены гексаплоидные пребридинговые 
образцы F6 – ДТ 4/168, ДТ 5/176 и ДТ 6/186. Формы 
ДТ 4/168 и ДТ 5/176, характеризующиеся хорошо вы-
полненным гладким зерном и высокой натурой зерна, 
являются потенциальным источником этого признака 
в селекции тритикале пищевого направления. Образец 
ДТ 6/186, отличающийся высокими показателями про-
дуктивности зерна, имеет потенциал для включения в 
селекцию урожайных форм тритикале. Согласно анализу 
мейотического деления у растений формы ДТ 6/186, дан-
ный образец нестабилен по хромосомам пшеницы, сле-
довательно, в потомстве будут встречаться анеуплоиды. 
Для восстановления фертильности и цитогенетической 
стабильности новых форм тритикале с цитоплазмой и 
хромосомами полбы необходим подбор генотипов сортов 
пшеницы при бэккроссировании. 
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