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Изучено генетическое разнообразие коллекции интрогрессивных линий T. aestivum/T. timopheevii по 
микросателлитным локусам и устойчивости к грибным болезням. Генотипирование гибридных линий 
и родительских сортов мягкой пшеницы с помощью 143 SSR маркеров выявило в их геноме 521 и 
440 аллелей соответственно, в среднем по 3,24/2,73 аллеля на локус. Сравнение индивидуальных 
хромосом по индексам генетического разнообразия свидетельствует о том, что наиболее низким 
разнообразием микросателлитных локусов характеризуются хромосомы 4D и 5D (Н = 0,16–0,21) 
как родительских сортов, так и гибридных линий, а наиболее высокий индекс (0,62–0,68) показан 
для хромосом 5В и 6А. Анализ полиморфизма микросателлитных локусов и индексов Н трех гено-
мов интрогрессивных линий показал, что хромосомы генома B имеют более высокие показатели по 
сравнению с геномами А и D (B > A > D), что, вероятно, является результатом наличия чужеродных 
интрогрессий в эти хромосомы. Сравнение результатов молекулярного и фитопатологических тестов 
позволяет заключить, что, несмотря на жесткий отбор по признаку устойчивости к бурой ржавчине 
в первых поколениях и большое число поколений самоопыления, генетическое разнообразие интро-
грессивных линий по микросателлитным локусам сохраняется, это свидетельствует о стабильности 
чужеродного генетического материала, перенесенного в геном мягкой пшеницы.

Ключевые слова: генетическое разнообразие, грибные болезни, интрогрессивные линии, мягкая 
пшеница T. aestivum, SSR маркеры, T. timopheevii.
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ВВЕДЕНИЕ

Мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) яв-
ляется одной из основных продовольственных 
культур во всем мире. По площади посевов она 
занимает первое место среди других зерно-
вых культур и является основным продуктом 
питания для трети населения земного шара 
(http://faostat.fao.org). Современные тенденции 
в селекции пшеницы, направленные на замену 
местных районированных сортов на унифици-
рованные высокоурожайные сорта, привели к 
сужению генетического разнообразия пшеницы 
по генам иммунитета к болезням и вредителям 

(van de Wouw et al., 2009). Интрогрессивная 
гибридизация является одним из способов 
расширения разнообразия мягкой пшеницы 
по генам устойчивости к грибным болезням, 
при этом в последние годы внимание иссле-
дователей обращено на привлечение диких и 
культурных сородичей в качестве источников 
эффективных генов иммунитета. Получение 
стабильных интрогрессивных форм пшеницы 
путем межвидовой гибридизации предполагает 
использование различных методических прие-
мов, таких, например, как беккроссирование и 
рекуррентный отбор, приводящих к накопле-
нию в геноме ценных аллелей генов и локусов 
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количественных признаков (QTL), при этом в 
процессе отбора ключевым моментом создания 
новых селекционных форм является поддержа-
ние и сохранение генетического разнообразия. 
Однако в настоящее время данные о тенденциях 
изменения генетического разнообразия интро-
грессивных линий пшеницы, полученных на 
основе межвидовых скрещиваний, практически 
отсутствуют.

Традиционно для оценки генетического раз-
нообразия различных видов злаковых культур 
используются морфологические, или феноти-
пические, характеристики (Marić et al., 2004; 
Barakat et al., 2013). Для селекционных линий 
и сортов могут быть использованы коэффи-
циенты, рассчитанные на основании данных 
родословных (Cox et al., 1986; Dreisigacker et 
al., 2005; Rauf et al., 2012). Однако число морфо-
логических признаков ограниченно, оценка их 
трудоемка и проявление признаков зависит от 
условий окружающей среды и эпистатических 
взаимодействий генов. Что касается оценок, 
основанных на использовании родословных, 
то такая информация не всегда доступна, не-
достаточно детализирована и вследствие этого 
слабо коррелирует c оценками, полученными с 
использованием фенотипических и молекуляр-
ных данных (Graner et al., 1995; Dreisigacker et 
al., 2004).

Анализ генетического разнообразия, осно-
ванный на применении молекулярных маркеров, 
используется около трех десятилетий, при этом 
в последние годы основной акцент делается на 
ДНК-маркеры, которые обладают существен-
ными преимуществами по сравнению с мор-
фологическими и биохимическими маркерами 
вследствие высокого уровня полиморфизма, 
отсутствия влияния условий внешней среды и 
стадии развития организма. В настоящее время 
ДНК-маркеры общепризнаны как эффективный 
и надежный способ характеристики генетиче-
ских ресурсов пшеницы (Landjeva et al., 2007; 
Varshney et al., 2007). 

Для расширения генетического разнообра-
зия по генам иммунитета к грибным болезням 
была создана коллекция интрогрессивных ли-
ний на основе скрещивания мягкой пшеницы с 
тетраплоидной пшеницей T. timopheevii Zhuk. 
(Budashkina, Kalinina, 2001). Интрогрессив-
ные линии были использованы для изучения 

процессов формообразования, стабилизации 
гибридных форм и картирования QTL, опре-
деляющих устойчивость к бурой ржавчине 
Puccinia triticina Erikss. (Леонова и др., 2008; 
Гордеева и др., 2009). Целью данной работы 
была оценка генетического разнообразия и 
филогенетических взаимосвязей интрогрессив-
ных линий T. aestivum/T. timopheevii с помощью 
микросателлитных маркеров, которые характе-
ризуются кодоминантным типом наследования 
и хромосомной специфичностью.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе были использованы 34 интрогрес-
сивные линии, полученные от скрещивания 5 
сортов яровой мягкой пшеницы T. aestivum: Са-
ратовская 29 (С29), Скала (Ск), Иртышанка 10 
(Ирт10), Целинная 20 (Ц20), Новосибирская 67 
(Н67) с тетраплоидной пшеницей T. timopheevii 
var. viticulosum (BC1F18–20, 2n = 42) (рис.).

Оценку устойчивости к грибным болезням 
проводили на стадии взрослых растений в ус-
ловиях естественного инфекционного фона на 
экс периментальных полях Института цитоло-
гии и генетики СО РАН (ИЦиГ, Новосибирск) 
и Сибирского НИИ растениеводства и селекции 
Россельхозакадемии (СибНИИРС, Новоси-
бирск). Степень восприимчивости растений 
к бурой ржавчине (патоген Puccinia triticina) 
оценивали по 5-балльной шкале иммунности 
Майнса и Джексона на стадиях выхода рас-
тения в трубку и молочной спелости зерна 
(Mains, Jackson, 1926). Симптомы поражения 
мучнистой росой (патоген Blumeria graminis) 
оценивались по модифицированной шкале 
Прескотта и Саери от 0 до 9 баллов (Захаренко 
и др., 2000).

Выделение ДНК, микросателлитный анализ, 
полимеразную цепную реакцию (ПЦР) и элект-
рофорез фрагментов ПЦР проводили согласно 
ранее описанной процедуре (Леонова и др., 
2005). Для генотипирования были использованы 
микросателлитные маркеры Xgwm, Xgdm, карти-
рованные в геномах T. aestivum и T. timopheevii 
(Salina et al., 2006; Ganal, Röder, 2007).

Величину генетического разнообразия оце-
нивали по индексу H, рассчитанному для каждо-
го микросателлитного локуса по формуле Нэя: 

Н = 1 – ∑x2
ik, 
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где xi – частота аллеля, k – число аллелей (Nei, 
1973). Кластерный анализ проводили с помощью 
пакета программ NTSYS-pc 2.11Q (Rohlf, 1998). 
Данные амплификации фрагментов маркерами, 
представленные как 1 (наличие амплификации) 
или 0 (отсутствие), были конвертированы в 
бинарную матрицу с использованием алгорит-
ма попарного невзвешенного кластирования 
с арифметическим усреднением (UPGMA, 
unweighted pair-group method with arithmetic av-
erage). Генетическое сходство рассчитывалось 
для каждой пары образцов с использованием 
индекса сходства DICE (Dice, 1945). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Мониторинг устойчивости интрогрессивных 
линий и исходных родительских сортов мягкой 
пшеницы к популяциям бурой ржавчины и муч-
нистой росы, распространенным на территории 
Новосибирской области, проводился в течение 
длительного периода времени (с 1997 г. по 
2014 г.) (табл. 1). В зависимости от года прове-
дения испытаний уровень устойчивости линий 
к бурой ржавчине варьировал от иммунного 

(балл 0) до среднеустойчивого (балл 2). Линии, 
происходящие от разных сортов, различались по 
степени устойчивости к патогену бурой ржавчи-
ны в следующем диапазоне: л. С29 > л. Ирт10 > л. 
Ск > л. Ц20 > л. Н67. Наиболее высокий уро-
вень резистентности демонстрировали линии, 
полученные на основе сорта Саратовская 29, 
в то время как линии сортов Целинная 20 и Но-
восибирская 67 проявили среднечувствительный 
(балл 3) тип реакции в годы с высокой инфек-
ционной нагрузкой патогена (2002 и 2008 гг.). 
Оценка линий на восприимчивость к мучнистой 
росе показала, что 13 из них проявляли высоко-
устойчивый тип реакции (балл 9–8) во все годы 
проведения полевых испытаний, у остальных 
тип реакции варьировал от среднечувствительно-
го до среднеустойчивого, за исключением линии 
728, для которой была характерна в основном 
высокая восприимчивость (балл 4–3) (табл. 1). 
Исходные родительские сорта показывали 
чув ствительный тип реакции к возбудителям 
бурой ржавчины (балл 3–4) и мучнистой росы 
(балл 4–3) во все годы проведения испытаний. 
Полученные результаты свидетельствуют о том, 
что иммунитет, сформировавшийся в процессе 

Рис. Дендрограмма генетического сходства интрогрессивных линий мягкой пшеницы T. aestivum/T. timopheevii 
и родительских форм. 

Для построения дендрограммы использованы результаты, полученные для микросателлитных локусов трех геномов. 
Сорт мягкой пшеницы, участвующий в гибридизации, указан справа от номера линии. Tt – T. timopheevii.
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отбора гибридных линий на устойчивость к бу-
рой ржавчине, стабильно сохраняется в течение 
длительного периода времени, при этом ряд 
линий характеризуется комплексным иммуни-
тетом к грибным болезням.

Для оценки генетического разнообразия 
устойчивых к грибным патогенам интрогрес-
сивных линий T. aestivum/T. timopheevii в срав-
нении с исходными  родительскими сортами 
мягкой пшеницы было использовано 143 SSR 
маркера, 12 из которых имеют множественную 

локализацию в геноме мягкой пшеницы, всего 
был проанализирован 161 микросателлитный 
локус (Ganal, Röder, 2007). 

На основании результатов анализа спектров 
амплификации 161 микросателлитного локуса 
в геноме гибридных линий и родительских 
сортов было выявлено 521 и 440 аллелей 
(включая нуль-аллели) соответственно, т. е. в 
среднем по 3,24 и 2,73 аллеля на локус (табл. 2). 
Оценка маркеров на полиморфизм показала, 
что наи более информативными являются 10: 
Xgwm273 (хромосома 1BL), Xgwm614 (2AS), 
Xgwm372 (2AL), Xgwm720 (3AL), Xgwm566 
(3BL), Xgwm736 (5AL), Xgwm617 (5AL), 
Xgwm66 (5BL), Xgwm1165 (5BL) и Xgwm843 
(5BL), позволяющих выявлять фрагменты 
генома большинства исходных родительских 
форм, использованных для гибридизации. У 
интрогрессивных линий и сортов пшеницы 
среди трех исследованных геномов наиболее 
полиморфными оказались маркеры генома B, 
которые выявляли в среднем 3,58 и 2,93 аллеля 
на локус по сравнению с геномами А (2.67/3.18) 
и D (2.43/2.63) (табл. 2).

Сравнительный анализ индивидуальных 
хромосом по уровню полиморфизма микроса-
теллитных локусов показывает, что наиболее 
полиморфными являются маркеры, локализо-
ванные на хромосомах 5В, 2А и 6А, выявля-
ющие 4,62/3,81, 4,14/3,25 и 4,0/3,50 аллеля 
на локус у линий и сортов соответственно. В 
группу хромосом с наименее полиморфными 
микросателлитными локусами вошли хромосо-
мы 5D и 4D, у которых обнаруживалось менее 
2 аллелей на локус (табл. 2). Анализ данных 
аллельного разнообразия среди гомеологичных 
групп хромосом свидетельствует о том, что 
локусы, расположенные в 5-й гомеологичной 
группе, выявляют в среднем наибольшее число 
аллелей на локус (3,71/3,07) по сравнению с 
остальными группами хромосом. У исследо-
ванных образцов наименее полиморфными 
являлись маркеры 3-й, 4-й и 7-й гомеологич-
ных групп, выявляющие 2,79/2,5, 2,56/2,44 и 
2,77/2,62 аллеля на локус у гибридных линий 
и сортов соответственно. 

Индекс генетического разнообразия H 
варьировал от 0,00 до 0,82 в зависимости от 
микросателлитного локуса и в среднем был 
выше у интрогрессивных линий пшеницы 

Таблица 1 
Мониторинг степени устойчивости 

гибридных линий T. aestivum / T. timopheevii 
к бурой ржавчине и мучнистой росе 

в полевых условиях Новосибирской области 
за период 1997–2014 гг.

Родительский 
сорт 

мягкой пшеницы
Линия

Иммунность 
(баллы)

Бурая 
ржав-
чина

Муч-
нистая 
роса

Саратовская 29 742, 744 0/1 7–6
760 0/1 5/7–6
768 1/2 5

811, 838 0/1/2 7–6/9–8
821, 837 0/1 7–6/9–8

832-2, 842-2 0/1 9–8
Скала 141, 157, 

169, 178 1/2 9–8

175 2 5/7–6
184 1/2 5/7–6

Иртышанка 10 10, 38 0/1 5/7–6
28, 67, 140 0/1/2 7–6/9–8

73 0/1 9–8
87 1/2 7–6
94 1/2/3 9–8
114 0/1/2 5

Целинная 20 191, 208 1/2 9–8
199 1/2 5

206, 212 1/2/3 9–8
Новосибирская 67 676 0/1/2/3 7–6

699 1/2/3 5/7–6
728 0/1/2/3 4–3/5
732 0/1/2 9–8
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T. aestivum/T. timopheevii (0,47) по сравнению с 
родительскими сортами (0,42) (табл. 3). Сравне-
ние индексов Н для индивидуальных хромосом 
свидетельствует о том, что хромосомы 4D и 5D 
характеризуются наиболее низким разнообрази-
ем микросателлитных локусов (Н = 0,16–0,21) 
как у родительских сортов, так и у гибридных 
T. aestivum/T. timopheevii, а наиболее высокий 
индекс Н (0,62–0,68) показан для хромосом 5В 
и 6А. Индексы Н, усредненные для разных ге-
номов, указывают на то, что геномы D родитель-
ских сортов и гибридных линий сравнимы, тогда 
как по геномам A и B генетическое разнообра-
зие линий выше, чем исходных сортов мягкой 
пшеницы, что может быть связано с наличием 
интрогрессий в этих хромосомах (табл. 3).

Кластерный анализ показал, что все инт-
рогрессивные линии распадаются на 5 групп, 
согласно их происхождению от сорта мягкой 
пшеницы, при этом наблюдается низкое ге-
нетическое сходство с родительской формой 
T. timopheevii var. viticulosum (рис.). Генетиче-
ские дистанции внутри групп интрогрессивных 
линий варьируют от 0,6 до 0,97, наибольший 
диапазон различий наблюдается в группах, 
происходящих от сортов Новосибирская 67 и 
Скала.

Высокий коэффициент генетического сход-
ства (> 0,85) отмечен в кластере, происходя-
щем от сорта Саратовская 29, в котором у двух 
линий (821 и 837) наблюдается почти полное 
генетическое сходство по микросателлитным 
локусам. Линии 157 и 728 имеют обособленное 
положение в кластерных группах и значительно 
различаются по генетическим дистанциям от 
остальных линий в группах. Анализ спектров 
ПЦР этих линий выявил различия в длинах 
фрагментов амплификации у ряда SSR маркеров 
по сравнению с родительскими образцами, что 
позволяет сделать предположение о возможном 
происхождении этих линий от других сортов 
мягкой пшеницы.

Сравнение результатов молекулярного и 
фитопатологического тестов показывает, что 
группировка линий, согласно данным по устой-
чивости к бурой ржавчине и мучнистой росе, 
имеет сходство с кластеризацией на основе мо-
лекулярных данных, что отражает генетические 
изменения, произошедшие в геноме линий в 
процессе интрогрессивной гибридизации.

ОБСУЖДЕНИЕ

Оценка генетического разнообразия ми-
рового генофонда растений является важным 
моментом для сохранения и управления генети-
ческими ресурсами и для отбора родительских 
образцов с целью их дальнейшего использо-
вания в селекционных программах. Основной 
массив опубликованных данных по изучению 
генетического разнообразия включает сравни-
тельный внутри- и межпопуляционный анализ 
различных видов злаковых культур, местных, 
стародавних и современных сортов, а также 
диких и культурных сородичей (Roussel et al., 
2005; Teklu et al., 2006; Митрофанова и др., 
2012). Имеется небольшое число работ, в кото-
рых генетическое разнообразие оценивается в 
потомстве селекционных линий, происходящем 
от близкородственных скрещиваний, либо в 
образцах, полученных в результате возвратных 
скрещиваний (Dreisigaker et al., 2005; Liu et al., 
2007; Noori et al., 2010). 

В частности, в работах по оценке влияния 
возвратных скрещиваний были зафиксированы 
повышение генетического разнообразия в по-
томстве беккроссных линий и появление новых 
аллелей, которые не присутствуют у родитель-
ских форм (Zhang et al., 2005; Li et al., 2012).

Имеющиеся данные по исследованию вли-
яния рекуррентного отбора свидетельствуют о 
том, что генетическое разнообразие образцов 
существенно не изменяется, а в некоторых слу-
чаях снижается по сравнению с родительскими 
формами (Liu et al., 2007; Jiang et al., 2010). Так, 
Noori с соавт. (2010), изучая генетическое раз-
нообразие продвинутых поколений селекцион-
ных линий пшеницы, установили, что отбор по 
признакам устойчивости к болезням (фузариоз 
и желтая ржавчина) изначально увеличивал 
внутри- и межлинейное генетическое разно-
образие, которое в дальнейшем снижалось с 
увеличением числа поколений самоопыления. 

Что касается характеристики генетического 
разнообразия интрогрессивных линий, полу-
ченных в результате межвидовой гибридизации, 
то изучению этого вопроса посвящено всего 
несколько публикаций, в которых установлено 
существенное повышение индексов Н и концент-
рации в геноме ценных аллелей хозяйственно 
важных признаков (Masum Akond et al., 2008; 
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Falke et al., 2009; Deng et al., 2012). Полученные 
нами данные показывают, что гибридные линии 
превосходят исходные родительские сорта как 
по показателю «число аллелей на локус», так 
и по индексу Н, который отражает частоту 
встречаемости аллелей (табл. 2, 3). Превыше-
ние показателя Н у интрогрессивных линий 
наблюдается  суммарно для всех гомеологичных 
групп хромосом, за исключением 4-й группы, 
при этом существенные различия отмечаются 
для 2-й и 6-й групп. Более значительное повы-
шение индекса H для хромосом 1А, 2А, 2В и 
6В по сравнению с остальными хромосомами 
интрогрессивных линий может свидетель-
ствовать об их селекционной ценности (табл. 3). 
Следует также отметить, что несмотря на жест-
кий отбор по признаку устойчивости к бурой 
ржавчине в первых поколениях и большое 
число поколений самоопыления, генетиче-
ское разнообразие интрогрессивных линий по 
микросателлитным локусам сохранилось, что 
подтверждает стабильность чужеродного ге-
нетического материала, перенесенного в геном 
мягкой пшеницы. 

Одним из наиболее важных параметров для 
описания различий и выявления полиморфизма 
анализируемых образцов является число аллелей 
на SSR локус, которое в разных исследованиях 
по изучению пшеницы варьирует (Roussel et al., 
2005; Vanzetti et al., 2013). Значительная часть 
литературных данных указывает на то, что ал-
лельное разнообразие находится в зависимости 
от размера и происхождения изучаемой выборки. 
Например, генотипирование 480 европейских 
сортов мягкой пшеницы с помощью 39 SSR мар-
керов показало варьирование числа аллелей для 
разных локусов от 4 до 40 (Roussel et al., 2005). 
В исследовании О.П. Митрофановой с соавт. 
(2012) при изучении 116 афганских сортов мяг-
кой пшеницы выявлялось до 22 аллелей на локус, 
как часто встречающихся, так и уникальных. 
По данным Брайан с соавт. (Bryan et al., 1997), 
полученным для 49 микросателлитных маркеров 
и 10 сортов пшеницы, среднее число составляло 
3,5 аллеля на локус. Однако при генотипирова-
нии 82 коммерче ских сортов мягкой пшеницы 
из Казахстана С.Н. Абугалиевой с соавт. (2012) 
установлено, что число аллелей на SSR локус 
не превышает 3,3, что, по-видимому, связано с 

выборкой образцов, районированных для дан-
ного региона и имеющих близкород ственное 
происхождение. В нашей работе степень поли-
морфизма микросателлитных локусов у роди-
тельских сортов мягкой пшеницы составляла 
в среднем 2,73 аллеля/локус, что соответствует 
литературным данным, полученным для выбо-
рок небольшого размера. 

Оценка интрогрессивных линий T. aestivum/
T. timopheevii по уровню полиморфизма микро-
сателлитных локусов и индексу Н показывает, 
что хромосомы генома B имеют в среднем более 
высокие показатели, чем хромосомы геномов 
А и D. Такая тенденция, В > A > D, описана у 
многих авторов независимо от типа маркерных 
систем, используемых для анализа, и плоидно-
сти пшеницы (Huang et al., 2002; Ganeva et al., 
2010; Zhang et al., 2011). Более высокий уровень 
полиморфизма для отдельных хромосом или ге-
номов может быть связан с наличием перестро-
ек различного типа, произошедших в процессе 
формообразования. Такие данные в литерату-
ре приводятся. Так, у португальских сортов 
пшеницы была выявлена значительно более 
высокая полиморфность маркеров генома D 
по сравнению с маркерами В генома, что связа-
но с наличием интрогрессий хроматина ржи в 
хромосому 2D (Riberto-Carvalho et al., 2004). 

Таким образом, результаты оценки интро-
грессивных линий T. aestivum/T. timopheevii по 
аллельному составу микросателлитных локусов 
свидетельствуют о том, что линии превосходят 
родительские сорта мягкой пшеницы по генети-
ческому разнообразию, что, в первую очередь, 
связано с наличием чужеродного хроматина, 
перенесенного из генома T. timopheevii. Полу-
ченные результаты могут быть использованы 
в научных и прикладных исследованиях для 
изучения механизмов чужеродной интрогрес-
сии и утилизации интрогрессивных линий в 
селекционных программах. 
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Summary

Genetic diversity of T. aestivum/T. timopheevii introgression lines was studied with regard to microsatellite 
loci and resistance to fungal diseases. Genotyping of hybrid lines and parental common wheat cultivars for 
143 SSR markers revealed 521 and 440 alleles, respectively, or 3,24/2,73 alleles per microsatellite locus on 
the average. Comparison of genetic diversity indices of individual chromosomes revealed the lowest diversity 
for SSR loci on chromosomes 4D and 5D and the highest (0,62–0,67), on 5B and 6A. Evaluation of SSR 
polymorphisms and indices H in the three genomes of introgression lines indicated that the chromosomes 
of genome B had higher rates than A or D (B > A > D) which was probably a result of alien introgression 
into these chromosomes. Comparison of the results of molecular and phytopathological tests allows us to 
conclude that despite the severe selection for resistance to leaf rust in early generations and a large number 
of generations of selfing, the genetic diversity of introgression lines on microsatellite loci is preserved, 
which is indicative of the stability of alien genetic material in the common wheat genome.

Key words: genetic diversity, fungal diseases, introgression lines, common wheat T. aestivum, SSR markers, 
T. timopheevii.


