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Аннотация. Синтетические межродовые гибриды (амфидиплоиды) и геномно-замещенные формы пшеницы – 
важный источник для переноса хозяйственно ценных генов от диких видов в геном Triticum aestivum L. Их ис-
пользуют как для решения теоретических задач, так и в практических целях для получения дополненных или 
замещенных линий, а также для индукции пшенично-чужеродных транслокаций с помощью облучения или 
негомологичной конъюгации хромосом. Хромосомный и геномный состав аллополиплоидных форм обычно 
верифицируется в ранних гибридных поколениях, часто дальнейшая судьба этих гибридов остается неизучен-
ной. В настоящей работе с помощью методов С-дифференциального окрашивания хромосом по Гимза и флуо-
ресцентной гибридизации in situ (FISH) с ДНК-зондами pAs1 и pSc119.2 мы провели исследование кариотипов 
пяти гекса- (2n = 6x = 42) и октаплоидных (2n = 8x = 56) геномно-дополненных амфидиплоидов пшеницы с от-
дельными видами из родов Aegilops, Haynaldia и Hordeum, а также шести гексаплоидных пшенично-эгилопсных 
геномно-замещенных форм, полученных более 40 лет назад и поддерживаемых в коллекциях разных научно-
исследовательских учреждений. Показано, что большинство исследованных форм цитогенетически стабиль-
ны, однако Авродес (геном BBAASS) – гексаплоидный геномно-замещенный гибрид пшеницы и Ae. speltoides, 
расщеплялся по хромосомному составу после многих репродукций. Хромосомный анализ не подтвердил ожи-
даемого геномного состава геномно-замещенной форма Авротата, у которой вместо заявленного N-генома 
от Ae. uniaristata Vis. обнаружен D-геном. В данной работе показано, что октаплоидные формы проходят через 
более сложные преобразования геномов, чем гексаплоидные: в двух исследованных предположительно окта
плоидных амфидиплоидах АD 7, АD 7147 произошла редукция числа хромосом до гексаплоидного уровня. 
У обеих форм были утрачены семь пар хромосом из разных родительских субгеномов, представляющих все 
семь гомеологических групп. В результате у них сформировался смешанный (гибридный) геном, состоящий из 
уникальной комбинации хромосом нескольких родительских субгеномов.
Ключевые слова: становление геномов; пшеница; амфидиплоиды; Aegilops; Dasypyrum; Tritordeum; геномно- 
дополненные формы; геномно-замещенные формы; кариотип; С-бэндинг; флуоресцентная in situ гибридизация.
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Abstract. Synthetic intergeneric amphydiploids and genome-substituted wheat forms are an important source for 
transferring agronomically valuable genes from wild species into the common wheat (Triticum aestivum L.) genome. 
They can be used both in academic research and for breeding purposes as an original material for developing wheat-
alien addition and substitution lines followed by translocation induction with the aid of irradiation or nonhomologous 
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chromosome pairing. The chromosome sets and genome constitutions of allopolyploids are usually verified in early 
hybrid generations, whereas the subsequent fate of these hybrids remains unknown in most cases. Here we analyze 
karyotypes of five hexa- (2n = 6x = 42) and octoploid (2n = 8x = 56) amphydiploids of wheat with several species of the 
Aegilops, Haynaldia, and Hordeum genera, and six genome-substituted wheat–Aegilops forms, which were developed 
over 40 years ago and have been maintained in different gene banks. The analyses involve C-banding and fluorescence 
in situ hybridization (FISH) with pAs1 and pSc119.2 probes. We have found that most accessions are cytologically stable 
except for Avrodes (genome BBAASS, a hexaploid genome-substituted hybrid of wheat and Aegilops speltoides), which 
segregated with respect to chromosome composition after numerous reproductions. Chromosome analysis has not 
confirmed the presence of the N genome from Ae. uniaristata Vis. in the genome-substituted hybrid Avrotata. Instead, 
Avrotata carries the D genome. Our study shows that octoploid hybrids, namely AD 7, AD 7147 undergo more complex 
genome reorganizations as compared to hexaploids: the chromosome number of two presumably octoploid wheat-
Aegilops hybrids were reduced to the hexaploid level. Genomes of both forms lost seven chromosome pairs, which 
represented seven homoeologous groups and derived from different parental subgenomes. Thus, each of the result-
ing hexaploids carries a synthetic/hybrid genome consisting of a unique combination of chromosomes belonging to 
different parental subgenomes.
Key words: genome stabilization; wheat; amphydiploid; Aegilops; Dasypyrum; Tritordeum; genome-substituted forms; 
karyotype; C-banding; fluorescence in situ hybridization.
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Введение
Мягкая пшеница Triticum aestivum L. – одна из важнейших 
сельскохозяйственных культур, по объему производства 
зерна занимающая третье место в мире после риса и ку­
курузы (Biodiversity, 2024). Предполагают, что она обра­
зовалась примерно 8–10 тыс. лет назад на северо-западе 
Ирана, в Прикаспийском регионе, в результате гибридиза­
ции тетраплоидной пшеницы и дикого злака Aegilops taus­
chii  Coss. с последующим спонтанным удвоением хро- 
мосом (Kihara, 1975; Dvořák et al., 1998; Feldman, 2001; 
Feldman, Levy, 2023). Такие скрещивания могли происхо­
дить неоднократно и включать разные родительские гено­
типы пшеницы и эгилопса, произраставшие в том же райо­
не (Hirosawa et al., 2004; Luo et al., 2007). В свою очередь 
вновь образовавшиеся гексаплоидные пшеницы могли 
скрещиваться между собой и с другими видами по всему 
ареалу, расширяя и обогащая генофонд новой культуры 
(Feldman, 2001; Wang et al., 2013).

По сравнению с возделываемыми тетраплоидными ви­
дами мягкая пшеница более пластична (Dubcovsky, Dvo­
řák, 2007), что дало ей лучшую приспосабливаемость 
при расселении на новые территории. Помимо этого, она 
обладает большей адаптивностью и более урожайна, ха­
рактеризуется достаточно крупным зерном и легким об­
молотом (Tadesse et al., 2016), а добавление генома D от 
Ae. tauschii обеспечило необходимые качества зерна для 
выпечки одного из самых главных продуктов питания 
человека – хлеба. Благодаря этим преимуществам мяг­
кая пшеница быстро распространилась из своего центра 
происхождения на близлежащие территории, оттуда – в 
страны Европы, Азии и Африки, а позже в Южную и 
Северную Америку и Австралию, постепенно вытесняя 
пленчатые тетра- и гексаплоидные виды пшениц. Воз­
делываемая человеком уже более 8 тыс. лет, она заняла 
обширные территории с различными почвенно-климати­
ческими условиями. 

В то же время за последнее столетие интенсивная се­
лекция на продуктивность, базирующаяся на использова­
нии ограниченного числа сортов-основателей, привела к 

существенному обеднению генофонда мягкой пшеницы 
(Мартынов и др., 2006; Girma, 2017; Feldman, Levy, 2023). 
Задача расширения генофонда, поиска новых источников 
хозяйственно полезных признаков становится все более 
актуальной (Беспалова, 2015). Одними из наиболее пер­
спективных доноров новых генов для улучшения пше­
ницы считаются ее дикие сородичи (wild crop relatives, 
WCR) (Prohens et al., 2017; Sharma M.P. et al., 2020; Shar­
ma S. et al., 2021). Виды рода Aegilops L. – ближайшие 
родственники пшениц – обладают множеством ценных 
признаков, прежде всего устойчивостью к болезням и 
вредителям, засухоустойчивостью, высоким содержанием 
микроэлементов в зерне и рядом других, которые могут 
быть использованы в селекции пшеницы (Gill et al., 1986; 
Monneveux et al., 2000; Schneider et al., 2008; Molnár-Láng 
et al., 2015; Olivera et al., 2018; Kishii, 2019; Kumar et al., 
2019). Успешному переносу генетического материала меж- 
ду представителями родов Triticum и Aegilops способству­
ет их близкое филогенетическое родство, поскольку два 
из трех геномов мягкой пшеницы  – В и  D, а также ее 
плазмон были унаследованы от видов эгилопсов (Kihara, 
1975; Tsunewaki, 1996). 

Прямая передача генов от эгилопса в пшеницу пред­
ставляет, тем не менее, непростую задачу. Для повышения 
эффективности переноса (интрогрессии) чужеродного ге­
нетического материала было разработано несколько стра­
тегий, одна из которых подразумевает скрещивание пше­
ницы с целевым видом, удвоение числа хромосом у гиб- 
рида  F1 и получение на его основе дополненных и за­
мещенных линий у мягкой и твердой пшениц, которые в 
дальнейшем можно использовать для индукции пшенич­
но-чужеродных транслокаций (Peng et al., 2011; Zhang P. 
et al., 2015; Крупин и др., 2019; Kishii, 2019). Этот под­
ход применялся, например, для получения дополненных 
и замещенных линий пшеницы с рожью (Gill, Kimber, 
1974), ячменем (Islam, Shepherd, 1990; Cabrera et al., 1995; 
Molnár-Láng et al., 2000; Трубачеева и др., 2009), видами 
Aegilops (Friebe et al., 1992, 2000; Logojan, Molnár-Láng, 
2000; Molnár-Láng et al., 2014), Haynaldia villosa (L.) Schur 
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(syn. Dasypyrum villosum (L.) P. Candargy) (Minelli et al., 
2005), Thinopyrum Á. Löve (syn. Elytrigia Desv.) (Schulz-
Schaeffer, Friebe, 1992; Linc et al., 2012; Крупин и др., 2019) 
и другими злаками. В CIMMYT (Мехико, Мексика) было 
создано множество аллополиплоидных гибридов между 
разными видами тетраплоидной пшеницы и Ae. tauschii 
(Kishii, 2019; Aberkane et al., 2020). Согласно результатам 
анализа родословных, генетический материал эгилопсов, 
в основном Ae. tauschii, а также Ae. umbellulata Zhuk. и 
Ae. ventricosa Tausch, присутствует в более чем 1350 сор­
тах и 9000 селекционных линий мягкой пшеницы (Мар­
тынов и др., 2015), при этом их доля со временем только 
возрастает. 

Помимо практического применения в селекции, син­
тетические аллополиплоиды активно использовались для 
исследования процессов, происходящих при образовании 
гибридных геномов (Özkan et al., 2001; Kashkush et al., 
2002; Levy, Feldman, 2004), а полученные с их помощью 
дополненные и замещенные линии послужили ценным 
инструментом при установлении генетического родства 
(гомеологии) хромосом разных видов злаков (Dhaliwal et 
al., 1990; Cabrera et al., 1995; Friebe et al., 1995a, b, 2000; 
Badaeva et al., 2018). Следует отметить, что эти работы фо­
кусировались преимущественно на исследовании  про­
цессов, происходящих на ранних этапах формирования 
аллополиплоидов, дальнейшая судьба которых, как пра­
вило, остается неизвестной.

Второй подход, предложенный д.б.н. Е.Г.  Жировым, 
основан на получении геномно-замещенных форм мягкой 
пшеницы, D-геном которых заменен геномом одного из 
диплоидных Aegilops или других видов злаков (Жиров, 
Терновская, 1984; Давоян Р.О. и др., 2012). Для получе­
ния таких форм на первом этапе проводили экстракцию 
тетраплоидного ВВАА-компонента озимой мягкой пше­
ницы сорта Аврора. Этот тетракомпонент – тетраАвро­
ру  – скрещивали с диплоидным видом Aegilops, геном 

которого должен был заменить геном D мягкой пшеницы, 
а затем гибридные растения обрабатывали колхицином 
для удвоения числа хромосом и получения фертильных 
амфидиплоидов. Несмотря на то что некоторые геном­
но-замещенные формы, созданные Е.Г. Жировым, были 
цитологически исследованы и до настоящего времени 
востребованы селекционерами в качестве доноров генов 
устойчивости в селекции мягкой пшеницы и тритикале 
(×Triticosecale Wittm.) (Давоян  Р.О., Жиров, 1995; Да­
воян Э.Р. и др., 2012, 2023; Давоян Р.О. и др., 2019), боль­
шая часть таких гибридов методом дифференциального 
окрашивания хромосом охарактеризована не была. 

Цель нашей работы – цитогенетическое изучение меж­
родовых синтетических амфидиплоидов и геномно-заме­
щенных форм мягкой пшеницы, полученных тридцать и 
более лет назад и поддерживаемых в генетических кол­
лекциях разных организаций, с помощью С-метода диф- 
ференциального окрашивания хромосом и, в случае не­
которых гибридов, флуоресцентной гибридизации in situ 
(FISH). 

Материалы и методы
Материалом для исследования послужили следующие 
искусственно созданные геномно-замещенные формы и 
межродовые амфидиплоиды (см. таблицу).

Шесть геномно-замещенных форм созданы более со­
рока лет назад д.б.н. Е.Г.  Жировым в Краснодарском 
НИИСХ им. П.П. Лукьяненко. Подробное описание по­
лученных форм приведено в диссертации Е.Г. Жирова 
«Геномы пшеницы (исследование и перестройка)» (Киев: 
Ин-т физиологии растений и генетики АН УССР, 1989). 
Два пшенично-эгилопсных геномно-дополненных ам­
фидиплоида созданы в Институте генетики и селекции 
АН АзССР, Баку, Г.Р. Пираловым (1976). Один был слу­
чайно обнаружен в коллекции Института культурных рас­
тений (IPK, Гатерслебен, Германия), его происхождение 

Список исследованного материала

Название Комбинация скрещивания 2n Ожидаемый геномный состав Генбанк

Авродес T. aestivum × Ae. speltoides 42 BBAASS НЦЗ

Аврозис T. aestivum × Ae. sharonensis 42 BBAASshSsh

Авролата T. aestivum × Ae. umbellulata 42 BBAAUU

Авротика T. aestivum × Ae. mutica 42 BBAATT ИЦиГ

Авродата* T. aestivum × Ae. caudata 42 BBAACC

Авротата* T. aestivum × Ae. uniaristata 42 BBAANN НЦЗ

AD 7* T. ispahanicum × Ae. cylindrica 56 BBAADcDcCcCc ИЦиГ

AD 7147* Амфидиплоид 4x пшеницы и Ae. ventricosa 56 BBAADvDvNvNv

АЕ 1491* Неизвестна ? ? IPK

Haynatricum, К-38259 Haynaldia villosa × T. dicoccum 42 BBAAVV ИЦиГ

Tritordeum martinii, К-7997 T. durum × Hordeum chilense 42 BBAAHcHc ВИР

Примечание. * Амфидиплоиды и геномно-замещенные формы с не подтвержденным в данном исследовании цитологически числом хромосом, геном-
ным или хромосомным составом. НЦЗ – Федеральное государственное бюджетное научное учреждение «Национальный центр зерна им. П.П. Лукьянен-
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неизвестно. Амфидиплоид полбы T. dicoccum Schrank ex 
Schübl. с Haynaldia villosa создан П.М. Жуковским (1944), 
а твердой пшеницы и дикого ячменя Hordeum chilense 
Roem. & Schult. – в Испании в начале 1980-х гг. (Martin, 
Sanchez-Mongelaguna, 1982; Fernández, Jouve, 1984).

Кариотипы исследованных форм изучали с помощью 
метода С-окрашивания хромосом по Гимза в соответствии 
со стандартной методикой (Badaeva et al., 1994). Для ана­
лиза Tritordeum martinii A. Pujadas дополнительно исполь­
зовали флуоресцентную гибридизацию in  situ  – FISH 
(Badaeva et al., 2017) c ДНК-зондами pAs1 (Rayburn, Gill, 
1986) и pSc119.2 (Bedbrook et al., 1980). Хромосомы пше­
ницы классифицировали по генетической номенклатуре 
(Gill et al., 1991), для классификации хромосом других 
видов следовали номенклатурам, предложенным в рабо­
тах (Dhaliwal et al., 1990; Cabrera et al., 1995; Friebe et al., 
1995а, 2000; Linc et al., 1999; Badaeva et al., 2008, 2011, 
2015a; Liu et al., 2010; Adonina et al., 2015; Molnár et al., 
2016; Danilova et al., 2017; Said et al., 2021).

Результаты и обсуждение

Исследование геномно-замещенных форм
Авродес
Цитогенетический анализ подтвердил, что Авродес явля­
ется гексаплоидной формой, D-геном которой замещен 
S-геномом Ae. speltoides Tausch (рис. 1 и 2). Он цитоло­
гически нестабилен, число и сочетания хромосом гено­
мов А, В и S варьируют между генотипами.

У исследованных растений Авродес к геному  А от­
носились семь или восемь пар хромосом, из которых по­
стоянно присутствовали 1А, 2А, 4А, 5А, 6А и 7А. При 
этом хромосома 2А отличалась от таковой сорта Аврора 
наличием четкого теломерного и терминального С-бэндов. 
В отличие от других хромосом А-генома, хромосома 6А 
была представлена двумя парами, одна из которых заме­
щала 6S. У большинства растений Авродес в кариотипе 
присутствовала только одна пара хромосомы 7А, но в 
двух генотипах обнаружена ее третья, дополнительная ко­
пия, замещающая 7В (моносомное 7А/7В замещение, см. 

Рис. 1. Дифференциально окрашенный кариотип геномно-замещен-
ной формы Авродес.
A, B, S – геномы; 1–7 – гомеологические группы.

Рис.  2.  Дифференциально окрашенные метафазные пластинки от-
дельных растений геномно-замещенной формы Авродес с разными 
комбинациями хромосом.
Моно-, три- и тетрасомные хромосомы отмечены стрелками: красными – 
для В-генома, синими – для А-генома, зелеными – для S-генома.

рис.  2, в). В кариотипе одного растения отсутствовала 
пара 3А хромосомы, замещенная дополнительной парой 
хромосомы 3S. 

Лишь три из семи пар хромосом В-генома – 2В, 3В, 
6В – обнаружены у всех исследованных растений Авродес. 
Пшенично-ржаная транслокация 1BL:1RS, унаследован­
ная от сорта Аврора, присутствовала у всех растений, но 
в разных генотипах транслоцированная хромосома могла 
быть представлена двумя или одной копиями (моносомное 
1BL:1RS/1S замещение) или же была модифицирована в 
результате транслокации неидентифицируемого фрагмен­
та на дистальную часть длинного плеча хромосомы 1B 
(см. рис. 2, а, отмечено красной стрелкой).

 Часть растений оказались нулли4В-тетра4S (см. 
рис.  2, а, б), другие  – нулли5В-тетра5S, при этом две 
пары 5S хромосом отличались рисунками С-окрашивания 
(см. рис. 2, в, отмечены зелеными стрелками). Одна пара 
полностью соответствовала хромосоме 5S Ae. speltoides, 

mod
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тогда как вторая, обозначенная нами 5S*, была короче и не несла круп­
ного теломерного бэнда в длинном плече (рис. 3). Отметим, что именно 
эта модифицированная пара хромосом перешла в селекционные образцы 
мягкой пшеницы, устойчивые к желтой ржавчине (Puccinia striiformis 
Westend. f. sр. tritici Eriks.), полученные с участием Авродеса (Давоян Э.Р. 
и др., 2023).

К S-геному у разных растений Авродес относились от 12 до 16 хромо­
сом, при этом ни в одном генотипе не было обнаружено хромосомы 6S 
(см. рис. 2). Из всех хромосом S-генома только 2S и 7S присутствовали 
исключительно в дисомном состоянии. Хромосомы 3S, 4S и 5S встре­
чались как в ди-, так и в тетрасомном состоянии. Следует отметить, что 
3S хромосома замещала гомеологи из А-генома, а 4S и 5S – из В-генома. 
В большинстве растений обнаружена пара 1S хромосом, и лишь в двух 
растениях найдена дополнительная, третья хромосома 1S, замещающая 
1BL:1RS (моносомное 1S/1BL:1RS замещение, см. рис. 2, а). 

Высокая цитологическая нестабильность Авродеса проявлялась также 
в нарушении мейотической конъюгации хромосом, в частности в высокой 
частоте образования мультивалентов, отмеченной ранее многими автора­
ми (Давоян Р.О. и др., 2012, 2019). Высокая частота мультивалентов мо­
жет быть обусловлена как присутствием в S-геноме генов-супрессоров – 
Ph1/ промоторов гомеологичной конъюгации хромосом (Dvořák et al., 2006), 

так и наличием в большинстве расте- 
ний межгеномных B/S или A/S замен, 
когда некоторые хромосомы Ae. speltoi­
des представлены в трех или четырех ко­
пиях. Определенный вклад в геномную 
нестабильность Авродеса могли вносить 
гаметоцидные гены, которые у Ae. spel­
toides локализованы на хромосомах 2S 
и 6S (Tsujimoto, Tsunewaki, 1988; King J. 
et al., 2018; Said et al., 2024). Интересно, 
что во всех исследованных генотипах 
Авродеса мы находили только одну из 
гаметоцидных хромосом – 2S, тогда как 
6S была утрачена.

Аврозис
Аврозис – гексаплоидная форма, D-геном 
которой заменен Ssh-геномом Ae.  sharo­
nensis Eig. Цитогенетический анализ с 
использованием С-бэндинга подтвердил 
наличие геномов A, B и Ssh в ее кариотипе 
(рис. 4). Аврозис, как и Авродес, являлся 
носителем пшенично-ржаной транслока­
ции 1BL:1RS. Геномы А и В этих форм 
различались рисунками С-окрашивания 
хромосом 2А, 2В, 3В и 5В. В отличие от 
Авродеса, Аврозис был цитологически 
стабильным: все исследованные расте­
ния имели одинаковый состав хромосом 
и рисунки С-бэндинга. 

Единственное исключение составила 
хромосома Т1B:1R: у некоторых рас­
тений дистальная часть короткого плеча 
была делетирована. Хромосомы гено­
ма  Ssh имели типичные для Ae.  sharo­
nensis морфологию и рисунки распре­
деления гетерохроматина (см. рис.  4), 
к сожалению, родительская форма, ис­
пользованная для получения Аврозиса, 
авторами не указана, поэтому выявить 
изменения хромосом, связанные с по­
липлоидизацией, невозможно.

Аврозис нашел ограниченное приме­
нение в селекции как донор гена устой­
чивости к мучнистой росе (Blumeria gra­
minis (DC.) Speer f.  sр.  tritici Marshal) 
(Жиров, Терновская, 1993), хотя Ae. sha­
ronensis обладает множеством хозяйст­
венно ценных признаков (Olivera, Stef­
fenson, 2009; Millet et al., 2014). Слож­
ность работы с Аврозисом связана с на- 
личием в геноме  Ssh высокоэффектив­
ных гаметоцидных генов Gc (Tsujimoto, 
Tsunewaki, 1984, 1988; Said et al., 2024), 
действие которых вызывает летальность 
гамет, утративших хромосому 4Ssh, не­
сущую данный ген. Это обеспечивает 
преимущественную передачу хромосо­
мы 4Ssh через гаметы (Miller et al., 1982; 
King I. et al., 1991).

Ae. tauschii,  
subsp. strangulata, K-1958

Ae. uniaristata, PI 554418

Ae. umbellulata, AE 822

Ae. caudata, AE 1123

Ae. sharonensis, Atlit, Israel

Ae. speltoides, 2734-3

Ae. mutica, PI 598388

D

1 2 3 4 5 6 7

N

U

C

S

T

Ssh

Рис. 3. Дифференциально окрашенные кариотипы диплоидных видов рода Aegilops, пред-
положительно и/или фактически участвовавших в получении геномно-замещенных форм 
пшеницы.
Для иллюстрации взяты «типовые» образцы видов, которые не участвовали в получении иссле-
дованных форм. Геномные символы видов (D–T) даны слева, названия видов и происхождение/
коллекционные номера образцов – справа.
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В то же время ряду исследователей удалось получить 
интрогрессивные линии пшеницы и Ae.  sharonensis по 
хромосомам других гомеологических групп, в частности 
1Ssh и 5Ssh (Millet et al., 2014). Учитывая эти результаты, 
можно надеяться, что возможность передачи в потомство 
других Ssh хромосом существует и что генетический по­
тенциал Аврозиса для улучшения мягкой пшеницы еще 
не исчерпан.

Авролата
Авролата – гексаплоидная форма пшеницы, D-геном кото­
рой заменен U-геномом Ae. umbellulata. Как и Аврозис, это 
цитологически стабильная форма, у которой все растения 
имели идентичный геномный состав и рисунки бэндинга. 
Хромосомных перестроек в исследованном нами образце 
не обнаружено. Цитогенетический анализ с использовани­
ем С-окрашивания подтвердил наличие геномов A, B и U 
в кариотипе этой формы (рис. 5). В отличие от Авродеса 
и Аврозиса, у Авролаты не выявлено пшенично-ржаной 
транслокации 1BL:1RS, вместо нее есть «нормальная» 
пшеничная хромосома 1В.

Рисунки дифференциального окрашивания хромосом 
А- и В-геномов в целом сходны с таковыми Аврозиса, а 
хромосомы U-генома имели типичные для Ae. umbellulata 
морфологию и рисунки бэндинга (см. рис. 3 и 5). Посколь­
ку родительская форма Ae. umbellulata, участвовавшая в 
создании Авролаты, неизвестна, оценить возможные из­
менения хромосом U-генома в составе гибрида не удалось.

Отсутствие пшенично-ржаной транслокации 1BL:1RS 
в ее кариотипе может быть связано с тем, что сорт Авро­
ра исходно был гетерогенным по наличию транслокации 
и в получении Авролаты принимал участие биотип без 
этой транслокации. Не исключено, что в процессе рекур­
рентных скрещиваний при экстракции тетракомпонента 
сорта Аврора могла сохраниться хромосома 1В твердой 
пшеницы.

Согласно исследованиям (Давоян Р.О. и др., 2012; Да­
воян Э.Р. и др., 2012), Авролата, наряду с Авродесом, яв­
ляется источником новых генов устойчивости к листо­
вой ржавчине (Puccinia triticina Rob. ex Desm. f. sp. tritici 
Eriks.). Ae.  umbellulata  – донор U-генома этой формы, 

активно используется в селекции мягкой пшеницы, осо­
бенно в США, как донор гена устойчивости к листовой 
ржавчине Lr9 (Friebe et al., 1996b; McIntosh et al., 2013). 
Согласно данным генеалогического анализа, доля сортов, 
полученных с участием Ae. umbellulata, постоянно уве­
личивается и в 2000-х гг. составляла 25–29 % (Мартынов 
и др., 2015). Несмотря на то что у Авролаты обнаружен 
ген устойчивости к листовой ржавчине Lr9, его не уда­
лось выявить в потомстве этой формы (Давоян Э.Р. и др., 
2012). Очевидно, что устойчивость образцов обусловлена 
новым(и), еще не идентифицированным(и) Lr геном(ами). 
Авролата нашла применение и в селекции других культур: 
молекулярно-генетическое исследование показало пере­
нос 1U и 2U хромосом в потомство гибридов Авролаты с 
озимыми сортами гексаплоидных тритикале (Орловская 
и др., 2015). 

Авротика
Авротика – это геномно-замещенная форма, родитель­
скими формами которой послужили сорт мягкой пшени­
цы Аврора и Ae. mutica Boiss. (syn. Amblyopyrum muticum 
(Boiss.) Eig, Т-геном). Цитогенетический анализ подтвер­
дил, что Авротика содержит хромосомы геномов А, В 
пшеницы и генома Т Ae. mutica, однако, в отличие от ранее 
рассмотренных геномно-замещенных форм, у Авротики 
обнаружена более сложная комбинация хромосом роди­
тельских видов. 

В кариотипе этой формы сохранились две хромосомы 
D-генома – 1D и 3D, но отсутствовали 1А пшеницы и 3Т 
Ae. mutica (рис. 6). Таким образом, чужеродный геном в 
этой форме представлен не полностью, а лишь шестью 
парами хромосом. Как и у Авролаты, у Авротики нет 
пшенично-ржаной транслокации 1BL:1RS, хотя рисунки 
С-окрашивания других хромосом сходны с таковыми 
Авродеса. Сравнить хромосомы Т-генома с хромосомами 
родительского образца Ae. mutica не представлялось воз­
можным, поскольку авторами не была указана исходная 
форма. Следует отметить, что у амфидиплоида гомоло­
гичные хромосомы имели идентичные рисунки бэндинга, 
тогда как диплоидный вид характеризуется высоким по­
лиморфизмом, в частности гетероморфизмом гомологов 

Рис. 4. Кариотип геномно-замещенной формы Аврозис.
A, B, Ssh – геномы; 1–7 – гомеологические группы.

Рис. 5. Кариотип геномно-замещенной формы Авролата.
A, B, U – геномы; 1–7 – гомеологические группы.
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по рисункам дифференциального окрашивания (Friebe et 
al., 1996a). 

Несмотря на то что Авротика показала устойчивость 
к ржавчине (Давоян Р.О. и др., 2012, 2019), этот признак 
не удалось передать мягкой пшенице. В то же время ки­
тайская группа получила устойчивый к мучнистой росе 
неполный амфидиплоидный гибрид сорта Chinese Spring 
с Ae. mutica и дополненную по хромосоме 7Т линию (Liu 
et al., 2015). Авторы выявили у аллополиплоида наличие 
полного набора Т-хромосом, хотя пара хромосом пшени­
цы 7В при этом отсутствовала. 

Другие исследователи скрестили мягкую пшеницу (сор­
та Chinese Spring и Pavon 76) с образцом Ae. mutica, содер­
жащим гены-супрессоры Ph1/промоторы гомеологичной 
конъюгации (King J. et al., 2017). Гибриды F1 два-три раза 
бэккроссировали родительским сортом. Растения прове­
ряли на наличие чужеродного материала методом однону­
клеотидного полиморфизма (SNP-методом) и от генотипов 
с единичными интрогрессиями получали дигаплоидные 
растения. В результате было выделено 67 гомозиготных 
и стабильно наследуемых интрогрессивных линий, охва­
тывающих шесть из семи возможных хромосом Ae. mu- 
tica (King J. et al., 2019). Следует отметить, что авторам 
не удалось получить интрогрессивные линии по хромосо­
ме 3Т, которая также отсутствовала у Авротики. Возмож­
но, эта хромосома содержит гены, негативно влияющие 
на жизнеспособность и/или фертильность аллополиплои­
да T. aestivum × Ae. mutica, и поэтому растения, несущие 
хромосомы 3Т, выбраковываются отбором уже в ранних 
гибридных поколениях.

Авродата
В соответствии с родословной, Авродата была получена 
с участием мягкой пшеницы сорта Аврора и Ae. cauda- 
ta L. (syn. Ae. markgrafii (Greuter) Hammer). Цитогенети­
ческий анализ подтвердил наличие у гибрида АВ-геномов 
пшеницы и С-генома Ae. caudata (см. рис. 3, рис. 7). Все 

исследованные растения имели одинаковый хромосомный 
состав, но в некоторых растениях встречались хромо­
сомные перестройки (см. рис. 7). У гибридов пшеницы с 
Ae. caudata они могут возникать под действием гамето­
цидных генов, локализованных на хромосоме 3С этого 
вида (Endo, Tsunewaki, 1975). 

В кариотипе Авродаты не найдено пшенично-ржаной 
транслокации 1BL:1RS, а рисунки С-окрашивания боль­
шинства хромосом А- и В-геномов пшеницы (например, 
2А, 4А, 5А, 6А, 1В, 2В, 5В, 6В, 7В) отличались от соответ­
ствующих хромосом других геномно-замещенных форм, 
полученных с участием сорта Аврора. Хромосома 7В, в 
частности, по рисунку бэндинга больше напоминала хро­
мосому 7В твердой пшеницы, чем мягкой. Эти результаты 
дают основание считать, что Авродата получена от другой 
родительской формы пшеницы или что при экстракции 
тетракомпонента из сорта Аврора в него удалось пере­
дать не все, а лишь часть хромосом геномов А и В мягкой 
пшеницы. Наличие несбалансированных хромосомных 
перестроек у растений Авродаты указывает на цитологи­
ческую нестабильность этой геномно-замещенной формы. 
В литературе информации об использовании данного об­
разца в селекции нет. 

Геномно-дополненный амфидиплоид мягкой пшеницы 
сорта Alcedo и Ae. caudata был синтезирован в Германии 
(Blüthner et al., 1988). Октаплоидный амфидиплоид и 
созданные на его основе дополненные линии были про­
анализированы с помощью С-бэндинга, помимо этого 
изучена конъюгация хромосом в мейозе (Blüthner et al., 
1988; Friebe et al., 1992). Хотя в мейозе всех полученных 
форм были выявлены многочисленные нарушения, ника­
ких отклонений в рисунках С-окрашивания, вызванных 
хромосомными перестройками, авторы не обнаружили 
(Friebe et al., 1992). Отличия, выявленные у амфидиплоида 
по рисункам окрашивания некоторых хромосом пшеницы, 
они связали с возможным участием других сортов пше­
ницы в его получении. 

Невостребованность Авродаты в селекционных про­
граммах может быть обусловлена сложностью передачи 

Рис. 6. Кариотип геномно-замещенной формы Авротика.
A, B, D, T – геномы; 1–7 – гомеологические группы.

Рис. 7. Кариотип геномно-замещенной формы Авродата.
A, B, C – геномы; 1–7 – гомеологические группы. Стрелкой отмечена тер-
минальная делеция/транслокация, затрагивающая длинные плечи хро-
мосом 1А и 7В.
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генетического материала из С-генома в мягкую пшеницу, 
связанной с большим числом видоспецифических хро­
мосомных перестроек, выявленных у Ae. caudata (Dani­
lova et al., 2017; Gong et al., 2017; Grewal et al., 2020), а 
также присутствием гаметоцидных генов на хромосомах 
этого вида.

Авротата
Исследование показало, что Авротата – цитологически 
стабильная гексаплоидная форма, в кариотипе которой 
выявлены А- и В-геномы пшеницы, но хромосомы, соот­
ветствующие N-геному Ae. uniaristata Vis., обнаружены 
не были (см. рис. 3, рис. 8). Третий геном Авротаты по­
казал наибольшее сходство с геномом  D диплоидного 
Ae.  tauschii subsp.  strangulata Eig (см. рис.  3), который 
отличается от D-генома пшеницы рисунками С-окраши­
вания хромосом 3D и 6D. Возможно, третий геном Ав­
ротаты, Dt, является смешанным и включает хромосомы 
как диплоидного эгилопса, так и мягкой пшеницы, однако 
методом С-бэндинга это установить невозможно из-за вы­
сокого сходства ортологичных хромосом данных геномов. 

Ae. uniaristata характеризуется толерантностью к солям 
алюминия. Для переноса этого признака от эгилопса в 
геном мягкой пшеницы в Великобритании был синте­
зирован гибрид сорта мягкой пшеницы Chinese Spring и 
Ae. uniaristata, который в дальнейшем был использован 
для создания серии дополненных линий (Miller et al., 
1995). Авторы показали, что устойчивость к алюминию 
контролируется хромосомой 3N (Iqbal et al., 2000b). Ана­
лиз дополненных линий с помощью гибридизации in situ 
(Iqbal et al., 2000a), а позже – С-бэндинга (Badaeva et al., 
2011) подтвердил, что они содержат хромосомы Ae. uni­
aristata, и позволил привести в соответствие цитологиче­
скую и генетическую классификации хромосом N-генома. 

Картирование RFLP-маркеров на хромосомах Ae. uni­
aristata показало, что они существенно перестроены отно­
сительно гомеологичных хромосом пшеницы вследствие 
N-геном-специфичных транслокаций и инверсий (Iqbal et 
al., 2000b). Глубокие структурные преобразования хромо­
сом Ae. uniaristata в процессе видообразования подтверди­
ли результаты хромосомного пэйнтинга с использованием 

наборов олигопроб, специфичных для каждой из семи 
гомеологических групп Triticeae Dumort. (Li et al., 2020). 
Логично предположить, что дивергенция гомеологичных 
хромосом пшеницы и Ae. uniaristata осложняет перенос 
генетического материала между видами, в частности, 
создание стабильных жизнеспособных амфидиплоидов 
и геномно-замещенных форм. К сожалению, доступных 
данных о цитологической верификации геномного соста­
ва Авротаты на этапе ее создания не опубликовано. В свя- 
зи с этим невозможно определить, обусловлено ли отсут­
ствие у Авротаты N-генома способом получения самой 
формы или же заменой N-генома на D в процессе дли­
тельного репродуцирования образца. 

Исследование пшенично-эгилопсных амфидиплоидов
Амфидиплоид AD 7
AD 7 – спонтанный амфидиплоид тетраплоидной пшени­
цы T. ispahanicum Heslot (геном BBAA) и тетраплоидного 
Ae.  cylindrica Host (геном DcDcCcCc). Исходная форма 
AD 7 была октаплоидом 2n = 8x = 56 с геномным составом 
BBAADcDcCcCc (Мустафаев, Пиралов, 1981). Цитогенети­
ческий анализ с использованием С-бэндинга подтвердил 
происхождение данного образца от Ae.  cylindrica, но 
показал, что в процессе его воспроизведения произошла 
редукция числа хромосом до гексаплоидного уровня. 

У AD 7 полностью сохранились хромосомы А-генома 
пшеницы и Сc-генома Ae. cylindrica. Третий (синтетиче­
ский) геном представлял собой комбинацию хромосом 
В-генома пшеницы и Dc-генома Ae.  cylindrica и вклю­
чал представителей всех семи гомеологических групп: 
1Dc1Dc 2B2B 3Dc3Dc 4Dc4Dc 5B5B 6Dc6Dc 7B7B (рис. 9). 
Хромосомы Dc-генома имели типичные для Ae. cylindrica 
рисунки дифференциального окрашивания (Linc et al., 
1999; Badaeva et al., 2002). Часть исследованных расте­
ний оказались моносомными по хромосоме 6А (2n = 41). 
Хромосомных перестроек у растений исследованного 
образца не обнаружено.

Рис. 8. Кариотип геномно-замещенной формы Авротата.
A, B, Dt – геномы; 1–7 – гомеологические группы.

Рис. 9. Кариотип амфидиплоида AD 7.
A, B, Dc, Cc – геномы; 1–7 – гомеологические группы.
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Cytogenetic features of intergeneric amphydiploids 
and genome-substituted forms of wheat 

Амфидиплоид AD 7147
Амфидиплоид AD  7147 был получен Г.Р.  Пираловым 
(1976) при скрещивании тетраплоидной пшеницы и 
Ae.  ventricosa (Мустафаев, Пиралов, 1981). Восстанов­
ление числа хромосом до октаплоидного уровня произо­
шло спонтанно, как предполагал автор, за счет слияния 
нередуцированных гамет. В мейозе 56-хромосомного ис­
ходного амфидиплоида наблюдали регулярную конъюга­
цию хромосом с образованием 28 бивалентов. Анализ 
потомка AD 7147 методом С-бэндинга показал, что он дей- 
ствительно является гибридом тетраплоидного вида пше­
ницы (геном BBAA) и Ae. ventricosa (геном DvDvNvNv) 
(рис. 10). Рисунки дифференциального окрашивания хро­
мосом геномов А и В отличались от рисунка С-бэндинга, 
«типичного» для твердой пшеницы, и больше соответство­
вали таковому T. carthlicum Nevski или европейскому типу 
полбы T. dicoccum (Badaeva et al., 2015b).

Мы выявили, что AD 7147 является носителем транс­
локации 1Nv:3Dv, которая, скорее всего, унаследована от 
родительского образца эгилопса. Данная перестройка 
широко распространена в природных популяциях Ae. ven­
tricosa (Badaeva et al., 2002, 2011). У AD 7147, как и у 
предыдущего амфидиплоида, произошла редукция числа 
хромосом до гексаплоидного уровня за счет потери одно­
го смешанного генома. В этом случае В-геном пшеницы 
сохранился полностью, из Nv-генома Ae. ventricosa была 
утрачена 3Nv, из А-генома пшеницы – 6А. Таким образом, 
редукция числа хромосом у гибрида происходила преи­
мущественно за счет Dv-генома Ae. ventricosа, от которого 
сохранились только две пары хромосом – 3Dv (в виде двух 
транслоцированных хромосом Т1Nv:3Dv) и 6Dv. 

Ae. ventricosa – тетраплоидный вид, широко используе­
мый в современной селекции пшеницы как донор генов 
устойчивости к болезням и вредителям (Dosba, Doussi­
nault, 1978; Garcia-Olmedo et al., 1984; Delibes et al., 1987, 
1988). Кластер генов Sr38/Lr37/Yr17, унаследованный 
от Ae. ventricosа (Tanguy et al., 2005), был картирован на 
хромосоме 2А (Bariana, McIntosh, 1994). В соответствии 

с данными анализа родословных (Мартынов и др., 2015), 
эта интрогрессия присутствует более чем у 34–37 % со­
временных сортов мягкой пшеницы, преимущественно из 
Европы. Интрогрессия ведет происхождение от француз­
ского селекционного образца VPM-1, полученного Maia в 
1967 г. путем гибридизации сорта мягкой пшеницы Marne 
и амфидиплоида Ae.  ventricosa × T.  persicum Vav. (syn. 
T. carthlicum) (Dosba et al., 1978). Очевидно, что геномный 
состав этого амфидиплоида близок таковому исходной 
формы AD 7147. К сожалению, проверить современный 
статус французского гибрида не представляется возмож­
ным. У нас также нет сведений об использовании AD 7147 
в селекции пшеницы, хотя по аналогии с Ae. ventricosa × 
T.  persicum, полученным во Франции, он может быть 
весьма перспективным донором хозяйственно важных 
признаков. 

Амфидиплоид АЕ 1491
Аллогексаплоид АЕ  1491 обнаружен случайно при ис­
следовании образцов эгилопсов из коллекции Института 
культурных растений (IPK, Гатерслебен, Германия). На 
основании анализа морфологии и рисунков дифферен­
циального окрашивания хромосом (рис.  11) высказано 
предположение, что этот образец является гибридом те­
траплоидного Ae. ventricosa (геном DvDvNvNv) и пшени­
цы-однозернянки, вероятно, T.  boeoticum Boiss. (геном 
AbAb) или T. monococcum L. (геном AmAm). Поскольку в 
кариотипе АЕ 1491 была идентифицирована транслокация 
1Nv:3Dv, можно предположить, что она присутствовала 
также у родительской формы Ae. ventricosa.

Среди генотипов АЕ 1491 случаев анеуплоидии, зна­
чительных изменений рисунков С-окрашивания относи­
тельно родительских видов (Badaeva et al., 2002, 2015a) 
или возникновения новых вариантов структурных пере­
строек хромосом обнаружено не было. Амфидиплоид 
T.  aegilopoides Link (syn. T.  boeoticum) × Ae.  ventricosa 
получен и исследован в работах (Siddiqui, 2009; Siddiqui 
et al., 2009). Соответствует ли этот изученный процитиро­
ванными выше авторами амфидиплоид изученному нами 
образцу, неизвестно.

Рис. 10. Кариотип амфидиплоида AD 7147.
A, B, Dv, Nv – геномы; 1–7 – гомеологические группы.

Рис. 11. Кариотип образца АЕ 1491.
Nv, Dv, Am – геномы; 1–7 – гомеологические группы. 
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Исследование амфидиплоидов пшеницы

Haynatricum Zhuk.
Успешные попытки создания амфидиплоида пшеницы 
и Dasypyrum villosum (syn. Haynaldia villosa) предпри­
нимались учеными разных стран с конца XIX ̶ начала 
ХХ в. Скрещивания проводили с разными видами пше­
ницы, чаще с тетраплоидной (T. dicoccoides (Körn. ex Asch. 
& Graebn.) Schweinf., T.  dicoccum Schrank ex Schübl., 
T.  turgidum  L., T.  aethiopicum Jakubz., T.  durum Desf., 
T. araraticum Jakubz., T. timopheevii (Zhuk.) Zhuk.), реже 
с гексаплоидной (спельта и мягкая пшеница) (Pace et al., 
2011). Изученный нами амфидиплоид T. dicoccum × D. vil- 
losum был получен П.М. Жуковским и назван Haynatri­
cum Zhuk. (syn. Triticum ×turgidovillosum Tschermak) 
(Жуковский, 1944) и поддерживается в коллекции ВИР 
под номером К-38259.

Исследование показало, что данный образец содержит 
полные наборы хромосом А- и В-геномов пшеницы и 
Нv-геном D. villosum (рис. 12). Рисунки С-окрашивания 
хромосом пшеницы сходны к таковыми у закавказской 
группы культурной полбы (Badaeva et al., 2015b), и можно 
предположить, что родительской формой этого аллопо­
липлоида послужил образец T.  dicoccum из Армении, 
Азербайджана или прилегающих к ним районов Турции 
или Ирана. Все изученные растения Haynatricum были 
эуплоидными (2n = 6x = 42) и не содержали хромосомных 
перестроек. Этот факт, а также отсутствие явных измене­
ний рисунков С-бэндинга свидетельствуют о высокой ци­
тологической стабильности образца, полученного почти 
85 лет назад.

D. villosum является ценным источником генов устой­
чивости к болезням. Его амфидиплоиды и полученные 
на их основе замещенные и дополненные линии широко 
используются в селекционной практике в Китае (Huang 
et al., 2007; Zhang W. et al., 2013) и других странах. Ис­
следованный нами образец несколько отличается от них 
по распределению блоков гетерохроматина на хромосомах 
пшеницы и Haynaldia villosa и может содержать другой 
набор генов устойчивости.

Tritordeum martinii A. Pujadas
Амфидиплоид твердой пшеницы T. durum и дикого ячменя 
Hordeum chilense был синтезирован в начале 1980-х гг. 
как мостик для переноса хозяйственно полезных генов от 
ячменя в пшеницу (Martin, Sanchez-Mongelaguna, 1982). 
Его кариотип был детально исследован с помощью С-ме­
тода дифференциального окрашивания хромосом (Cabrera 
et al., 1995) и флуоресцентной гибридизации in situ (FISH) 
с разными типами ДНК-зондов (Prieto et al., 2004; Martín, 
Cabrera, 2005). 

Анализ хромосомного набора тритордеума с помощью 
С-бэндинга (рис. 13, а) и FISH c pAs1 (зеленый) и pSc119.2 
(красный) зондами (см. рис. 13, б) подтвердил наличие 
у него геномов А, В и Нс, рисунки бэндинга и паттерны 
гибридизации которых не отличались от описанных в 
литературе. Случаев анеуплоидии и хромосомных пере­
строек также не обнаружено, что говорит о высокой ци­
тологической стабильности данного образца. 

Рис. 12. Кариотип Haynatricum.
A, B, Hv – геномы; 1–7 – гомеологические группы.

A

B

Hv

1 2 3 4 5 6 7 а

б

10 мкм

Рис. 13. Дифференциально окрашенная метафазная пластинка (а) и 
распределение pAs1 и pSc119.2 зондов на хромосомах Tritordeum (б).
Хромосомы обозначены в соответствии с генетической номенклатурой: 
1А–7А – А-геном пшеницы; 1В–7В – В-геном пшеницы; Нc – геном H. chilense.
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Заключение
Нельзя не согласиться, что цитологическая стабильность 
имеет большое значение для сохранения и размножения 
созданных исследователями аллополиплоидов, некоторые 
из которых в настоящее время рассматриваются как новые, 
перспективные сельскохозяйственные культуры (De Caro 
et al., 2024).

Суммируя приведенные выше результаты по исследова­
нию геномно-замещенных и синтетических геномно-до­
полненных амфидиплоидов пшеницы с отдельными вида­
ми из родов Aegilops, Haynaldia (Dasypyrum) и Hordeum L., 
можно сделать следующие выводы.
•  Аллополиплоидные формы, содержащие 42 хромосо­

мы, более стабильны по хромосомному составу, чем 
56-хромосомные.

•  Гексаплоидные формы, содержащие одновременно в 
своем кариотипе родственные геномы B и S (напри­
мер, Авродес), могут оставаться цитологически неста- 
бильными на протяжении многих поколений. Цитоло­
гическая нестабильность выражается у них, в частно­
сти, гетерогенностью хромосомного состава в разных 
генотипах, моно- или дисомными замещениями хро­
мосом родственных геномов и повышенной частотой 
хромосомных перестроек. 

•  Несоответствие хромосомного состава ряда геномно-
замещенных форм указывает на то, что их использо­
вание в селекции и филогенетических исследованиях 
должно проводиться только после тщательного предва­
рительного цитогенетического изучения – обязательной 
верификации.

•  Наиболее существенные преобразования родительских 
геномов выявлены у октаплоидных амфидиплоидов. 
Это выражалось, прежде всего, в редукции числа хро­
мосом до гексаплоидного уровня. При этом хромосо­
мы элиминировались из разных родительских геномов 
(в зависимости от происхождения полиплоида).

•  Несмотря на то что по хозяйственно важным показате­
лям синтетические амфидиплоиды уступают современ­
ным коммерческим сортам пшеницы, содержащиеся 
в них гены, контролирующие моно- и полигенно эти 
признаки, по эффективности могут превосходить гены 
мягкой пшеницы. Кроме того, генофонд синтетических 
пшениц может стать источником новых генов устой­
чивости к биотическим (Гончаров и др., 2020) и абио­
тическим (Mahmood et al., 2023) стрессам для мягкой 
пшеницы.
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