
 

409 

СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННАЯ БИОЛОГИЯ, 2019, том 54, ¹ 3, с. 409-425 
 

Обзоры, проблемы 
 
УДК 633.1:631.523:577.21 doi: 10.15389/agrobiology.2019.3.409rus 
 

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ГЕНЕТИЧЕСКОГО ПОТЕНЦИАЛА  
МНОГОЛЕТНИХ ДИКОРАСТУЩИХ ЗЛАКОВ В СЕЛЕКЦИОННОМ 

УЛУЧШЕНИИ ПШЕНИЦЫ 
(обзор) 

 

П.Ю. КРУПИН1, 2, М.Г. ДИВАШУК1, 2, Г.И. КАРЛОВ1 
 

Большой проблемой в современной селекции пшеницы является снижение генетического 
разнообразия пшеницы, что связано, в первую очередь, с ограниченным числом сортов, использу-
емых в родословных. Как следствие обеднения генетического пула пшеницы происходит преодо-
ление ее устойчивости фитопатогенами, что в целом снижает стабильность агрофитоценоза. Од-
ним из способов расширения генетического разнообразия пшеницы служит перенос в ее геном 
генов хозяйственно-ценных признаков от близкородственных родов и видов, объединенных в три 
генетических пула: первичный (сорта твердой и мягкой пшеницы), вторичный (различные виды 
Triticum и Aegilops), третичный (наиболее удаленные виды Triticeae). В настоящем обзоре пред-
ставлены успехи в области переноса генов хозяйственно ценных признаков в геном пшеницы от 
её дикорастущих многолетних сородичей, относящихся к третичному генетическому пулу: Thino-
pyrum, Dasypyrum, Pseudoroegneria, Elymus, Agropyron. Представители данных видов имеют раз-
ный уровень плоидности (ди-, тетра, гека- и даже декаплоиды) и могут сочетать в себе геномы 
J (=E), St, W, Y, X, V, H, P, а также их различные варианты. Рассмотрены различные уровни 
переноса наследственного материала в геном пшеницы: амфидиплоиды, дополненные и замещен-
ные линии, линии с транслокациями и мелкими интрогрессиями. Особое внимание в обзоре уде-
лено амфидиплоидам, а именно пшенично-пырейным гибридам (ППГ), сочетающим в себе геном 
пшеницы и целый или часть генома пырея. Рассмотрена роль ППГ в селекции пшеницы как в 
качестве самостоятельного объекта возделывания, так и в качестве «селекционного мостика», то 
есть промежуточного этапа при переносе генов из пырея в пшеницу. Перенос крупных фрагмен-
тов хроматина, несущего целевой ген, часто связан с дополнительным переносом «генетического 
мусора», то есть генов дикорастущих сородичей, снижающих количество и ухудшающих качество 
конечной продукции пшеницы. В связи с этим наиболее ценными формами считаются интрогрес-
сивные линии пшеницы, в которых имеется небольшая вставка хроматина чужеродного генома, 
несущая полезный ген. Поскольку геномы представителей третичного генетического пула наибо-
лее удалены от геномов пшеницы, важной проблемой, рассмотренной в обзоре, является получе-
ние интрогрессий путем обмена участками гомеологичных хромосом. Перенос полезных генов в 
геном пшеницы от дикорастущих сородичей проиллюстрирован примерами интрогрессии генов 
устойчивости к грибным заболеваниям (листовая и стеблевая ржавчины, мучнистая роса, фуза-
риоз, септориоз), вирусным (желтой карликовости, полосатой мозаики), колонизации клещом, 
толерантности к засухе, засолению и прорастанию на корню, запасных белков (глютенинов) и 
многолетнего образа жизни растения. Отмечается, что дикорастущие сородичи могут служить 
донорами не только генов, отвечающих за устойчивость к стрессовым факторам, но и повышаю-
щих урожайность за счет повышения фертильности, числа колосков и других элементов структу-
ры урожайности, а также улучшающих качество конечной продукции благодаря новым вариантам 
запасных белков. молекулярных и молекулярно-цитогенеческих маркеров, которые позволяют 
направленно переносить целевые гены или участки хроматина, а также осуществлять мониторинг 
их интрогрессии в геном пшеницы в расщепляющихся популяциях. При этом на разных этапах 
практической селекции может успешно использоваться маркер, разработанный на целую хромо-
сому, на ее плечо, сцепленный с участком хроматина, несущим целевой ген, или маркер, разра-
ботанный непосредственно на саму нуклеотидную последовательность гена. Отмечается, что в 
перспективе значительную роль в привлечении генетического материала дикорастущих сородичей 
в селекции пшеницы будет играть использование данных полногеномного секвенирования и ис-
пользование технологий геномного редактирования.  
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Гексалпоидная пшеница как вид возникла после второй аллопо-
липлоидизации 8-10 тыс. лет назад, ее окультуривание произошло в районе 
Плодородного Полумесяца на территории современной юго-восточной 
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Турции. Далее пшеница следовала за путями миграции человека как на 
запад, в Европу, так и на восток, в Азию, и, наконец, в Америку и Австра-
лию. В результате возникли локальные сорта, адаптированные к местным 
условиям возделывания (1). Стародавние сорта пшеницы (ландрасы) всегда 
характеризовалсь генетической гетерогенностью и неоднородностью. Благо-
даря этому сортопопуляции обладают большей экологической устойчиво-
стью и пластичностью и более гибко реагируют на колебания погодных и 
климатических условий (2). У таких сортопопуляций из гомозиготных ли-
ний популяционная структура чаще всего со временем меняется, но обес-
печивает устойчивость к биотическим и абиотическим стрессам (3). С 1970-
х годов, то есть с началом активной стадии Зеленой революции, и до насто-
ящего времени происходит активное замещение местных сортов коммерче-
скими генетически однородными сортами, пригодными для высокоинтен-
сивных агротехнологий, в результате чего произошло обеднение генофон-
да и снизилось аллельное разнообразия (4). Для описания последствий 
этой деятельности человека, приводящей к уменьшению генетического 
разнообразия видов вплоть до их утраты, в начале 1970-х годов был пред-
ложен термин «генетическая эрозия» (genetic erosion) (5, 6). Позднее тер-
мин был адаптирован в российской научной среде как в дословном пере-
воде (7-11), так и в фомулировке «эрозия генофонда» (12-15). 

Снижение генетического разнообразия — глобальная проблема, ка-
сающаяся большинства возделываемых растений, но в отношении пшеницы 
как самой потребляемой мировой культуры (площадь посевов на 2017 год 
218 млн га, сбор 772 млн т, 15 % ото всех потребляемых населением Земли 
калорий) эти процессы наиболее масштабные — 65-84 % относительно 
дикорастущих предковых форм (16, 17). Обеднение генетического разно-
образия прежде всего обусловлено широким распространением однотип-
ных сортов с перекрывающимися родословными, селекцию которых вели 
в основном на урожайность. Ситуация усугубляется глобальным измене-
нием климата, урбанизацией, распашкой новых земель, пожарами, воен-
ными действиями; эти факторы приводят к утрате местных сортов, а так-
же сокращению естественного ареала дикорастущих сородичей пшеницы, 
которые также могли использоваться для увеличения ее генетического 
разнообразия (18). Как следствие, возникают более агрессивные расы фи-
топатогенов, регистрируются вспышки эпифитотий, уменьшается устой-
чивость агроэкосистем, растет зависимость сельского хозяйства от хими-
зации (19). 

В России анализ глиадин-кодирующих локусов у пшеницы показал 
начало генетической эрозии в Краснодарском крае, Ростовской области 
и Нечерноземье и преобладание аллелей сортов Безостая 1 и Миронов-
ская 808 (20). Сравнение генеалогических профилей сортов у яровой мяг-
кой пшеницы в Нижневолжском регионе выявило степень сходства выше 
полусибсов, а у озимой пшеницы в Центральном и Волго-Вятском регио-
нах — на уровне полных и полусибсов (21). 

Отметим, что в последнее время наблюдается положительная тен-
денция к увеличению биоразнообразия сортов пшеницы. J. Orabi с соавт. 
(22) установили, что наибольший спад генетического разнообразия среди 
европейских сортов пшеницы приходился на 1960-1980-е годы; С.П. Мар-
тынов с соавт. (21) отмечают, что если в 1970-е годы родословные сортов 
включали одну-две ландрасы, то современные — 9-10. Однако при кажу-
щемся разнообразии изменился его характер. Современная селекция при-
вела к несбалансированному преобладанию зародышевой плазмы пшени-
цы из Юго-Восточной, Южной Европы и Средиземноморья, в то время 
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как генетические ресурсы Восточной Европы и Азии используются в 
наименьшей степени (1). За последние 70 лет генетическое разнообразие 
российских сортов повысилось, правда, за счет иностранного селекцион-
ного материала. Это сопровождается потерей оригинального российского 
материала (у мягкой пшеницы — от 35 до 50 %, у твердой — 20 %) и его 
замещением генетическими ресурсами из Европы, США и CIMMYT (21).  

Основные источники увеличения генетического разнообразия пше-
ницы представлены тремя пулами: первичным (представлен местными и 
стародавними сортами и сортопопуляцими — ландрасами); вторичным 
(другие виды Triticum) и третичный (другие роды — Secale, Aegilops, Thino-
pyrum и пр.). В 1970-е годы появляется группа сортов с иным, чем у старо-
давних и местных сортов, генетическим разнообразием, что связывают с 
интрогрессиями чужеродного генетического материала в геном пшеницы 
от ее сородичей, прежде всего ржи, при отдаленной гибридизации (1). В 
настоящее время известно о переносе в геном пшеницы аллелей из 50 ви-
дов, представляющих 13 родов (23). Среди доноров генов хозяйственно 
ценных признаков в третичном генетическом пуле особое место занимают 
многолетние злаки, в частности такие известные и хорошо зарекомендо-
вавшие себя виды, как пырей средний и пырей понтийский (1).  

По современной классификации, у многолетних дикорастущих со-
родичей пшеницы хромосомный набор образован разным сочетанием не-
скольких геномов в полиплоидных видах. Геном P представлен в ди-, тет-
ра- и гексаплоидных (в том числе сегментных) Agropyron cristatum и других 
формах житняка (24). Важную роль играют виды Pseudoroegneria с геномом 
St, служившие, по всей видимости, материнской формой у полиплоидных 
видов Thinopyrum и Elymus (25, 26) и, таким образом, представляющие 
один из центральных геномов у многолетних видов злаков (27-29). Пред-
ставители рода Thinopyrum несут геном E, также обозначаемый J; диапазон 
плоидности у этого рода колеблется от диплоидов Th. bessarabicum (Jb) и 
Th. elongatum (Je) до гексаплоидных форм Th. intermedium (JrJvsSt) и декап-
лоидоного Th. ponticum (JJJJsJs). Вопрос о геномном составе пырея средне-
го и пырея понтийского до сих пор остается открытым и изучается мно-
гими исследователями с применением молекулярно-цитогенетических 
подходов (29-31). Перечисленные виды Thinopyrum широко используются в 
селекционном улучшении мягкой пшеницы в качестве доноров хозяйствен-
но ценных признаков. Геном V представлен всего в двух видах — в одно-
летнем злаке Dasypyrum villosum (2n = 14, VV) и многолетнем злаке D. bre-
viariestatum, у последнего есть как диплоидные, так и тетраплоидные фор-
мы; является ли тетраплоидная форма D. breviaristatum алло- или автотет-
раплоидом VVVbVb, остается предметом дискуссий (32, 33).  

В результате скрещиваний пшеницы и многолетних злаков могут 
быть получены следующие типы селекционного материала: амфиплоиды, 
наследственный материал которых включает полный геном пшеницы и 
полный (в случае диплоидного вида) или частичный (у полиплоидного 
вида) геном дикорастущего злака; дополненные линии (у них полный ге-
ном пшеницы сочетается с парой дополненных хромосом дикорастущего 
злака); замещенные линии (их хромосомный набор образован полным ге-
ном пшеницы, за исключением одной пары хромосом, замещенной на хро-
мосомы дикорастущего злака); транслоцированные линии (линии пшени-
цы, одна или несколько хромосом которой несут транслокации); интрогрес-
сивные линии (одна или несколько хромосом несут интрогрессии — мелкие 
вставки хроматина дикорастущего злака в хромосомы пшеницы). 

Большую проблему при переносе полезных генов в геном пшеницы 
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представляет так называемый «генетический мусор»: в участке хроматина 
дикорастущего сородича, встраиваемого в хромосому пшеницы, помимо 
целевого гена, могут находиться гены, ухудшающие конечное качество 
продукции. Ненужные фрагменты хроматина удаляют методами хромо-
сомной инженерии с использованием спонтанных транслокаций, воздей-
ствия радиации, с помощью культуры тканей и индуцированной рекомби-
нации. Спонтанные транслокации, как правило, центричные (робертсо-
новские, происходят в результате разрыва и слияния хромосом по центро-
мере), воздействие радиации приводит к образованию нецентричных транс-
локаций. Индуцированные транслокации возникают в результате удаления 
из генома пшеницы гена Ph на хромосоме 5BL, который запрещает гомо- 
и гомеологичную конъюгацию: можно использовать нуллисомики по 5B 
либо мутанты ph1b мягкой и ph1c твердой пшеницы, у которых делетиро-
ван Ph-локус, а также аллель PhI Aegilops speltoides. Задача селекционера 
состоит в том, чтобы отобрать растения с целевым геном, у которых доза 
остального хроматина уменьшилась; в случае ph-мутантов необходимо 
восстановить аллель Ph у пшеницы после уменьшения дозы интрогрес-
сии (34). Если за признак отвечает группа генов, расположенных в разных 
локусах одной хромосомы или распределенных между хромосомами, пере-
дать его пшенице посредством отдельных интрогрессий — трудновыпол-
нимая задача; в этом случае амфидиплоиды и дополненные (либо заме-
щенные формы) будут показывать более сильное проявление признака по 
сравнению с интрогрессивными формами (35). 

Работа с дикорастущими сородичами начинается с точной иденти-
фикации видовой принадлежности образца на молекулярно-цитогенети-
ческом и молекулярном уровнях (36, 37). Большую роль играет изучение 
генов и аллельного разнообразия в геномах дикорастущих сородичей. Это 
позволяет найти гены-кандидаты хозяйственно ценных признаков, оце-
нить генетическое разнообразие популяций, разработать молекулярные 
маркеры тех генов, которые могут быть перенесены в геном мягкой и твер-
дой пшеницы (38-42). Немалую роль играет выявление молекулярных и 
цитогенетических маркеров, специфичных для отдельных хромосом или 
их участков, так как интрогрессивные формы часто отбирают не по кон-
кретному гену, а по участку хроматина, ассоциированному (сцепленному) 
с целевым геном (43, 44). 

Пырей удлиненный Th. elongatum (Host) D.R. Dewey представлен 
диплоидной (E = Je, 2n = 2½ = 14) и тетраплоидной (E1E2, 2n = 4½ = 28) 
формами. Созданы дополненные и замещенные формы мягкой пшеницы 
по хромосоме 7E и твердой пшеницы по хромосоме 1E, устойчивые к фуза-
риозу колоса (45-48). Дисомно замещенные линии мягкой пшеницы 1E(1A), 
1E(1D) и 6E(6D) показали устойчивость к септориозу, линии 1E(1B), 
2E(2B), 2E(2D) и 3E(3B) — к вирусу желтой карликовости злаков (49). Гены 
устойчивости к засолению на хромосоме 3E, отвечающие за удаление 
ионов натрия из клетки, были интрогрессированы в дистальный участок 
хромосомы мягкой пшеницы 3A посредством индуцированной гомеологич-
ной рекомбинации (50). Линия мягкой пшеницы, дополненная хромосомой 
4E, показала наилучшую способность к отрастанию после уборки по срав-
нению с остальными дополненными линями (51). D. Li с соавт. (52) на ос-
нове частичного амфидиплоида Trititrigia 8801 (2n = 6½ = 42, ABE), создан-
ного с участием тетраплоидной формы Th. elongatum, получил замещен-
ные, дополненные и транслоцированные линии, большинство из которых 
показали устойчивость к полосатой ржавчине пшеницы.  

Пырей бессарабский Th. bessarabicum (Savul. & Rayss) Á. Löve; (Jb, 
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2n = 2½ = 14) используется для улучшения устойчивости мягкой пшеницы 
к неблагоприятным факторам окружающей среды. Также пырей бессараб-
ский интересен как источник генов устойчивости к засолению и нематоде 
Meloidogyne chitwoodi (53). С помощью индуцированной гомеологичной ре-
комбинации в отсутствие гена Ph1 были получены транслоцированные 
солеустойчивые формы с транслокацией T5AS.5JL (54). Определенную цен-
ность имеют низкомолекулярные глютенины, которые могут влиять на 
хлебопекарные качества зерна мягкой пшеницы (55, 56). Кроме того, была 
получена серия транслоцированных форм мягкой пшеницы с сегментами 
хромосом Th. bessarabicum (57, 58). S. Grewal с соавт. (59) на основе серии 
рекомбинантных линий пшеницы разработал 1150 молекулярных SNP (sin-
gle nucleotide polymorphism) маркеров для всех семи хромосом пырея бес-
сарабского, которые могут быть использованы в маркер-опосредованной 
селекции (marker assisted selection, MAS) (59). 

Пырей прутьевидный Th. junceum (L.) Á. Löve — это гексаплоид 
(2n = 6½= 42) с предположительной геномной конституцией EbEbEe (или 
JJE). На основе частичного октаплоидного амфидиплоида была создана 
серия дополненных по хромосомам Th. junceum линий пшеницы (24). Ли-
ния AJDAj3 с дополненной хромосомой Th. junceum второй гомеологичной 
группы показала устойчивость к фузариозу колоса (60); на основе соле-
устойчивой линии AJDAj5, дополненной по первой гомеологичной группе 
Th. junceum, с помощью гена PhI от Aegilops speltoides были созданы реком-
бинантные линии пшеницы, сохранившие устойчивость к засолению (61). 
Сородич пырея прутьевидного пырей ситниковидный Th. junceiforme (Á. Lö-
ve & D. Löve) Á. Löve — тетраплоид (2n = 4½ = 28), совмещающий геномы 
J1J2 (J1 близок к Th. elongatum или Th. bessarabicum) либо JE (EbEe) (24, 62). 
На его основе с участием T. turgidum subsp. dicoccon (BA) был создан пол-
ный амфидиплоид, устойчивый к абиотическим (засуха, затопление) и био-
тическим (фузариоз колоса и поражение вирусом полосатой мозаики) 
стрессовым факторам (62). 

Пырей средний Th. intermedium (Host) Barkworth & D.R. Dewey 
[syn. A. intermedium (Host) Beauvoir, Elytrigia intermedia (Host) Nevski] 
(2n = 6½ = 42) — дикорастущий злак, широко используемый в селекции 
мягкой пшеницы (благодаря высокой скрещиваемости с ней) в качестве 
уникального донора устойчивости к биотическим и абиотическим стрессо-
рам (63). Различные селекционные линии пырея среднего испытываются 
на хлебопекарные качества зерна, проводится его окультуривание и селек-
ция (64-66). Создано множество пшенично-пырейных гибридов (ППГ) с 
высоким содержанием белка, а также устойчивых к вирусу желтой карли-
ковости ячменя и полосатой мозаики пшеницы, мучнистой росе, желтой, 
листовой, стеблевой ржавчинам (67-70). Каждый ППГ имеет в геноме, 
кроме хромосом пшеницы, собственный уникальный набор хромосом пы-
рея, ассоциированных с теми или иными хозяйственно ценными призна-
ками (71, 72). Формы ППГ, созданные Н.В. Цициным и его учениками, 
обладают хорошими хлебопекарными качествами зерна, устойчивостью к 
листовой ржавчине, засухе и засолению, прорастанию на корню, а также 
способны к отрастанию и многолетнему образу жизни, характеризуются 
большим биологическим разнообразием (73-77). Многие признаки впо-
следствии были успешно перенесены в геном пшеницы непосредственно 
из пырея или посредством октаплоидных амфидиплоидов в дисомно до-
полненные, дисомно замещенные и транслоцированные линии мягкой 
пшеницы, обладающие устойчивостью к болезням и новыми субъедини-
цами белков (78-80). Важно отметить, что даже дисомно замещенные 
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формы могут в итоге стать коммерчески успешными сортами; примером 
этого служат сорта Тулайковская и Белянка и их производные, в которых 
устойчивость к бурой ржавчине обеспечивается замещением хромосомы 
6D хромосомой пырея среднего 6J различного происхождения (81, 82). 
Показано, что гены хозяйственно полезных признаков локализованы на 
разных хромосомах пырея, которые могут быть успешно интрогрессирова-
ны в геном мягкой пшеницы посредством обмена участками между хро-
мосомами (83). Перенос генов из пырея среднего чаще всего происходит 
поэтапно. Например, ген устойчивости Wsm3 был выявлен на длинном 
плече хромосомы пырея 7SL в дителосомно дополненной линии мягкой 
пшеницы DtA7S#3 (84), на основе которой была получена робертсонов-
ская транслокация в хромосому пшеницы T7BS.7S#3L (85); с помощью 
ph1b-индуцированной рекомбинации создали линию T7BS·7BL-7S#3L с 
меньшей дозой пырейного хроматина, сохранившую ген Wsm3 (86). Сход-
ным образом получили транслокацию гена Bdv2 : на основе амфидиплоида 
TAF36 создали дополненную линию с хромосомой пырея 7S, устойчивую 
к вирусу желтой карликовости ячменя; с помощью ph-мутации и культуры 
тканей получили серию транслоцированных линий, несущих целевой ген 
при меньшей дозе остального пырейного хроматина (87). На основе окта-
плоидного пшенично-пырейного амфидиплоида Zhong 5 была получена 
линия Z4 с двумя неробертсоновскими транслокациями T3DS-3AS.3AL-
7JsS и T3AL-7JsS.7JsL, из которых вторая несет ген устойчивости к желтой 
ржавчине (88). К настоящему времени из пырея среднего в различные 
хромосомы в виде небольших интрогрессий перенесены гены устойчиво-
сти к грибным ржавчинным заболеваниям Lr38, Sr44, Yr50, YrL693 (78, 84, 
89), мучнистой росе Pm40 (90), Pm43 (91), фузариозу (92), устойчивости к 
вирусным болезням Wsm1, Wsm3, Bdv2, Bdv3, Bdv4 (86, 93-96), к злаковой 
тле (97). Чаще всего гены устойчивости из субгеномов пырея среднего Jr и 
Jvs интрогрессируют в хромосомы D-субгенома пшеницы, реже — в субге-
ном A и совсем редко — в субгеном B, что, вероятно, обусловлено высо-
кой степенью гомологии между субгеномами пырея Jr и Jvs, с одной сто-
роны, и субгеномом пшеницы B — с другой (91).  

Пырей понтийский Th. ponticum (Podp.) Z.-W. Liu & R.-C. Wang 
(JJJJsJs или EeEbExStSt, 2n = 10½ = 70) обладает комплексом ценных при-
знаков, высокой устойчивостью к грибным и бактериальным заболевани-
ям, высокой продуктивностью, мощной мочковатой корневой системой, 
сильным развитием и т.д., благодаря чему этот вид пырея очень перспек-
тивен для скрещивания с пшеницей (67). Пырей понтийский относитель-
но легко скрещивается с мягкой пшеницей, что легло в основу создания 
серии ППГ, геном которых сочетает хромосомы как пырея среднего, так и 
пырея понтийского (71, 74). ППГ могут отрастать после уборки и после 
зимовки, обладают устойчивостью к грибным и вирусным заболеваниям и 
могут в перспективе выращиваться как самостоятельная культура (98, 99). 
Часто генетический материал пырея понтийского вовлекается в получение 
интрогрессивных линий пшеницы посредством «селекционных мостиков» 
в виде ППГ, дополненных и замещенных линий. Уже ставшим классиче-
ским можно назвать пример переноса гена устойчивости к листовой 
ржавчине Lr19 из хромосомы пырея понтийского 7E в хромосому мягкой 
пшеницы 7D. Первым шагом было создание дополненной линии 7el1(7D) 
Agrus; затем посредством -облучения получили линию T4 (Agatha) c транс-
локацией пырейного хроматина в хромосому пшеницы 7D. Благодаря -
облучению и ph1c-индуцированной гомеологичной рекомбинации создали 
серию линий с разной дозой хроматина пырея на хромосомах 7D и 7B 
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мягкой и 7A — твердой пшеницы и установили, что эта транслокация, 
помимо Lr19, несет гены устойчивости к полосатой ржачине Sr25, гены 
желтого пигмента эндосперма Yp (один из возможных кандидатов — ген 
Psy1), а также Sd1 и Sd2, ухудшающие фертильность и приводящие к 
сдвигу в расщеплении по транслокации (100). Помимо 7el1, в пшеницу 
был перенесен фрагмент хроматина 7el2L, несущего гены устойчивости к 
фузариозу, что позволяет осуществлять пирамидирование различных генов 
устойчивости пырея понтийского (101-103). При интрогрессии гена Lr24 
сходным образом сначала получили замещенную линию 3Js(3D) TAP 67, а 
на ее основе — транслокацию на хромосому 3D; при этом фрагмент хро-
матина, помимо Lr24, как оказалось, нес Sr24 (104). Эффективный ген 
Sr26 (определяет устойчивость в том числе к расе стеблевой ржавчины 
Ug99) был перенесен по схеме частичный амфидиплоид (2n = 56)—заме-
щенная линия 6Ag(6A)—транслокация 6AgL-6AL; так как эта транслока-
ция снижала урожайность на 15 %, ее дозу уменьшили с 90 % до 30 %, что 
позволило повысить урожайность (105); на хромосоме 6Ag также был вы-
явлен новый ген устойчивости SrB (106). В хромосомы пшеницы от пырея 
понтийского перенесены гены устойчивости к листовой и стеблевой ржа-
чинам Lr19, Lr24, Lr29, Sr24, Sr25, Sr26, Sr43 (84, 107-110), колонизации 
клещом Eriophyes tulipa Cmc2 (84), неизвестный доминантный ген коротко-
стебельности (111), ген желтого пигмента в эндосперме (112) и антоциа-
нового окрашивания алейронового слоя (113). Подобно пырею среднему, 
у пырея понтийского большая часть интрогрессий хроматина с ценными 
генами происходит в хромосомы субгенома D мягкой пшеницы, что мо-
жет быть связано с его близостью к субгеномам пырея понтийского (111). 

В селекционной практике используют род Pseudoroegneria как до-
нор солеустойчивости и засухоустойчивости. Получены гибриды между 
P. spicata (Pursh) Á. Löve (St, 2n = 2½ = 14) и различными видами элимуса, 
а также Secale montanum (114); выявлены новые субъединицы низкомоле-
кулярных глютенинов (115). Создание молекулярных маркеров хромосом у 
видов Pseudoroegneria важно, так как St-геном представлен во многих по-
липлоидных видах многолетних дикорастущих сородичей пшеницы, в том 
числе таких селекционно значимых, как пырей средний, пырей понтий-
ский, и у видов элимуса (24).  

Многолетний злак D. breviaristatum (Lindb. F.) Frederiksen (2n = 4½ = 28, 
VbVb или VVb) представлен диплоидной (Vb, 2n = 2½ = 14) и тетраплоид-
ной (VbVb или VVb, 2n = 2½ = 42) формами. На основе амфиплоидов, по-
лученных гибридизацией пшеницы и D. breviaristatum, созданы дополнен-
ные линии, несущие гены устойчивости к полосатой, стеблевой ржавчине, 
мучнистой росе (116, 117). С помощью молекулярных маркеров выявлено 
замещение 2Vb(2D) в линии мягкой пшеницы, устойчивой к полосатой 
ржавчине (118), на основе которой получена интрогрессивная устойчивая 
форма с более длинным колосом (119). Интрогрессии сегментов хромосо-
мы 1Vb позволили создать формы пшеницы с новыми высокомолекуляр-
ными глютенинами (119, 120). 

Ближайший родственник D. breviaristatum [syn. Haynaldia villosa] — од-
нолетний вид дазипирум мохнатый D. villosum (L.) Borbás (V, 2n = 2½ = 14), 
интенсивно используемый в качестве донора устойчивости к вирусным 
заболеваниям в дополненных и замещенных транслоцированных линиях 
(121, 122). Большую роль в вовлечении генетического материала дазипи-
рума в селекцию мягкой пшеницы играют молекулярные маркеры не ге-
нов, а хромосом и их плеч, что позволяет маркировать и картировать на 
хромосомах сегменты, ассоциированные с теми или иными признаками 
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(43, 44). Благодаря переносу хроматина D. villosum в геном пшеницы уста-
новлено, что хромосома 1V несет гены устойчивости к твердой головне и 
глазковой пятнистости, а также гены, улучшающие качество зерна (123-
125); на 2V обнаружены гены, повышающие урожайность и гены устойчи-
вости к мучнистой росе Pm62 и глазковой пятнистости (125-127); на 3V 
выявлены гены устойчивости к офиоболезной гнили (возбудитель Gaeum-
annomyces graminis) и глазковой пятнистости, а также полосатой ржавчине 
(125, 128, 129), на 4V локализованы гены устойчивости к глазковой пятни-
стости Pch3, вирусу веретеновидной полосатой мозаики пшеницы Wss1 
(130-132); на хромосоме 5V локализованы гены устойчивости к мучнистой 
росе Pm55 (133); хромосома 6V несет гены устойчивости к мучнистой росе 
(134), листовой ржавчине Lr6V#4 (124), полосатой ржавчине SrHv6 (135) и 
злаковой нематоде CreV (136). 

Представители рода Agropyron изначально произрастали в степях 
европейской части России и на юго-востоке Сибири, а также, возможно, 
возделывались в Волжском регионе восточнее Саратова. Этот род пред-
ставлен 10-15 видами, из которых A. cristatum и A. fragilie интродуцирова-
ны и выращиваются в Северной Америке, а пять видов обитают в Китае. 
Наиболее характерный представитель этого рода — тертаплоидная форма 
A. cristatum, произрастающая в Центральной Европе и Средней Азии, в 
Центральной Азии и Сибири, Китае и Монголии, там же, где и более ред-
кие диплоидные формы; гексаплоиды встречаются в Турции, Иране и Ка-
захстане (24). На основе дополненных и замещенных линий, применяя га-
метоцидные хромосомы, радиационное воздействие, другие методы, в хро-
мосомы пшеницы перенесли отдельные сегменты, несущие гены устойчи-
вости к мучнистой росе и листовой ржавчине (хромосома 2P) (137, 138); 
гены, повышающие продуктивную кустистость и количество зерен в колосе, 
и гены устойчивости к листовой ржавчине и мучнистой росе (хромосома 
6P) (139-142); гены, повышающие засухоустойчивость и массу 1000 зерен 
(хромосома 7P) (143). Таким образом, помимо генов устойчивости, житняк 
гребенчатый несет гены и QTL (quantitative trait loci), которые положитель-
но влияют на элементы структуры урожая. 

Род Elymus представлен более чем 200 исключительно полиплоид-
ными видами, сочетающими в себе геномы St, H, Y, P, и W (24, 35). В 
потомстве от скрещиваний и беккроссов аллогексаплоидного апомиктич-
ного вида E. rectisetus с мягкой пшеницей получили линию, дисомно до-
полненную хромосомой 1Y, которая характеризуется умеренной устойчи-
востью к гельминтоспориозу и септориозу (144, 145), а дополнение по хро-
мосомам 2-й и 5-й гомеологочных групп обеспечивало хорошую устойчи-
вость к фузариозу колоса (60, 146). E. tsukushiensis, ставший донором гена 
Fhb6 (хромосома 1Ets#1S), перенесенного на хромосому пшеницы 1AS (147), 
и E. repens, с участием хроматина которого были получены различные 
интрогрессивные устойчивые к фузариозу линии пшеницы (148, 149), 
также служат источниками устойчивости к фузариозу. E. trachycaulis был 
донором гена устойчивости мягкой пшеницы к листовой ржавчине Lr55 
(150). Большую перспективу имеют пшенично-элимусные гибриды на ос-
нове E. farctus (151). 

Использование молекулярных и цитогенетических маркеров поз-
воляет направленно интрогрессировать целевые гены в геном пшеницы, 
тем самым значительно облегчая работу селекционеров (152, 153). Дан-
ные полногеномного секвенирования, которое в настоящее время актив-
но развивается, и технологии геномного редактирования, несомненно, поз-
волят повысить эффективность использования генетических ресурсов ди-
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корастущих видов (154-156). 
Таким образом, успешное использование генетического потенциала 

дикорастущих многолетних сородичей пшеницы дает возможность расши-
рить ее генетическое разнообразие, существенно обедненное в результате 
ограниченного использования одних и тех же сортов в родословных. Пе-
речень видов многолетних дикорастущих сородичей и полезных генов, пе-
ренесенных в геном пшеницы, безусловно, не ограничивается перечис-
ленными в настоящем обзоре. Выполненный нами анализ показал, что 
общей тенденцией становится перенос и характеристика генов дикорасту-
щих сородичей, не только повышающих устойчивость, но и положительно 
влияющих на элементы структуры урожая и качество конечной продук-
ции, то есть явно улучшающих, а не просто не ухудшающих эти характе-
ристики. Эффективными инструментами селекционеров будут молекуляр-
ные и цитогенетические маркеры, методы полногеномного секвенирова-
ния и технологии геномного редактирования. Необходимо использовать 
все имеющиеся ресурсы для расширения генетической базы пшеницы, 
привлекая в селекцию как стародавние сорта и популяции видов Triticum и 
Aegilops, так и новые виды и роды многолетних злаков Triticeae.  
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A b s t r a c t  
  

The reduction of wheat genetic diversity is an urgent problem in modern wheat breeding, 
which is primarily due to the limited number of varieties had been used in wheat pedigree. As a re-
sult of the depletion of the genetic pool of wheat, its resistance to phytopathogens has dropped, that 
generally reduces the stability of the agrophytocenosis. One of the ways to expand the genetic diver-
sity of wheat is the transfer of genes of economically valuable traits from closely related genera and 
species, classified into three genetic pools: primary (varieties of hard and bread wheat), secondary 
(Triticum and Aegilops species), tertiary (most distant Triticeae species). The paper presents a review 
of success in gene transfer of economically valuable traits into the wheat genome from wheat’s wild 
perennial relatives of the tertiary genetic pool: Thinopyrum, Dasypyrum, Pseudoroegneria, Elymus, and 
Agropyron. Representatives of these species have different levels of ploidy (di-, tetra, hexa- and even 
decaploids) and combine the genomes J (= E), St, W, Y, X, V, H, P, as well as their variants. Vari-
ous levels of transfer of hereditary material into the wheat genome are considered, i.e. amphidiploids, 
addition and substitution lines, lines with translocations and small introgressions. Special attention is 
paid to amphidiploids, namely wheat-wheatgrass hybrids (PPG) combining the wheat genome and a 
whole or a part of the wheatgrass genome. The wheat-wheatgrass hybrids are considered both as an 
independent objects of cultivation and as a “breeding bridge”, that is, an intermediate step in the 
transfer of genes from wheatgrass to wheat. The transfer of large chromatin fragments carrying the 
target gene is often associated with the additional transfer of undesirable genes which reduce the 
amount and impair the quality of the final wheat products. Therefore, introgressive lines of wheat are 
considered the most valuable forms, having a small chromatin insertion of an alien genome carrying 
a useful gene. Since the genomes of the tertiary genetic pool members are the most distant from the 
wheat genomes, an important problem considered in the review is the production of introgressions by 
recombination of homeologous chromosomes. The transfer of useful genes in wheat genome from its 
wild relatives is illustrated by examples, that consider the introgression of genes for resistance to fun-
gal diseases (leaf and stem rust, powdery mildew, Fusarium blight, Septoria blight), viruses (yellow 
dwarfism streak mosaic), mite colonization, tolerance to drought, salinity and pre-harvest sprouting, 
storage proteins (glutenins) and perennial lifestyle of the plant. It is noted that wild relatives can 
serve as donors not only of genes responsible for resistance to stress factors, but also increase yields 
by increasing fertility, the number of spikelets and other elements of the yield structure, as well as 
improving the quality of the final product due to new variants of storage proteins. Special attention is 
paid to the development and use of molecular and molecular cytogenic markers which allow breeders 
to transfer target genes or regions of chromatin, as well as to monitor their introgression into the 
wheat genome in segregating populations. At the same time, in practical selection, different types of 
markers can be successfully used, i.e. those designed for the whole chromosome or its shoulder, 
linked to the chromatin region carrying the target gene, as well as the marker developed directly to 
the nucleotide sequence of the gene itself. Whole genome sequencing and genome editing technolo-
gies is noted to play in future a significant role in introduction of genetic material of wild relatives 
into wheat to improve its breeding programs. 
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